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Vorwort 6. Auflage


Im Vorwort zur 5. Auflage unseres „kleinen“ Lehrbuches der Botanik haben wir festgestellt, dass wir im Durchschnitt alle vier Jahre eine neue Auflage präsentieren konnten. Nun bleibt es dabei, wir bieten nach 24 Jahren (Erstauflage 1988) die 6. Auflage an und feiern 2013 unser 25. Jubiläum. Aber warum sprechen wir nun auf einmal vom „kleinen“ Lehrbuch? Zwischen der Publikation der 5. und der nun vorgelegten 6. Auflage liegt das Erscheinen unseres gemeinsam mit Gerhard Thiel verfassten großen Lehrbuches „Botanik –Die umfassende Biologie der Pflanzen“ (ISBN 978-3-527-32030-1). Gemäß dem Programm unseres Verlages Wiley-VCH, für große Fächer jeweils ein kleines Lehrbuch für die Nebenfächler und ein großes Lehrbuch für die Hauptfächler bereit zu halten, setzen wir nun mit der 6. Auflage das kleine Lehrbuch fort. Wir bleiben bei beiden Büchern aus dem im Vorwort zur 5. Auflage erklärten Gründen bei dem Haupttitel BOTANIK und grenzen die beiden Bücher durch die Untertitel „Die umfassende Biologie der Pflanzen“ bzw. „Die einführende Biologie der Pflanzen“ voneinander ab. Beim Übergang von der 4. zur 5. Auflage haben wir einige Innovationen vorgenommen und geben das Vorwort zur 5. Auflage deshalb noch einmal wieder, denn diese Gesichtspunkte gelten auch für die 6. Auflage.

Dennoch stellten sich beim Bearbeiten der 6. Auflage wiederum neue Ansprüche. Gegenüber der 5. Auflage sollte sie deutlich gestrafft werden. Dafür gab es zwei Gründe. Da das kleine Buch im großen Buch aufgeht, und das große Buch somit alle Inhalte des kleinen Buches mit enthält, haben einerseits die Leser, die eine umfassende Darstellung suchen, im großen Buch alles zur Verfügung. Andererseits haben die Leser, die eine knappere Darstellung der Grundlagen suchen, einen Vorteil von der Straffung. Wir haben deshalb unter dem Beibehalten des prinzipiellen Konzeptes die Grenzen der klassischen Disziplinen – Morphologie, Physiologie, Systematik, Ökologie und Pflanzenverbreitung – zu überbrücken, das Buch etwas neu organisiert und einige Kapitel zusammen geführt. Wir hoffen, dass das gelungen ist und sogar Übersicht und Zusammenschau fördert.

Demgegenüber wollten wir nun aber auch in das kleine Buch einiges einfügen, was wir für das große Buch neu erarbeitet haben, um auch neue aktuelle Entwicklungen der Biologie der Pflanzen anzusprechen. Wir haben das an vielen Stellen gemacht. Ein besonderes Anliegen war es dabei auch, Probleme zu behandeln, die von besonderer praktischer Relevanz sind, die die Öffentlichkeit bewegen und die das Interesse der gestaltenden Menschen erwecken, um zu zeigen, was die Botanik dazu zu sagen hat und dazu beitragen kann. Deshalb fügen wir zum Schluss die neuen Kapitel Biotechnologie und Bionik an, die durch Konzentration auf das Wesentliche aus den entsprechenden Kapiteln des großen Buches hervorgegangen sind.

Insgesamt bleibt es dabei, dass wir wie in allen vorangegangenen Auflagen das gesamte Wissen der Botanik in einem Überblick als Basis für eine Grundausbildung präsentieren. Durch Sparen bei Details konnte dabei die Gesamtschau sogar erweitert werden, ohne dass der Gesamtumfang angewachsen ist. So hoffen wir, dass auch die 6. Auflage grundlegende Ansprüche an Information, Wissen und vor allem auch Verstehen erfüllt und durch die Bebilderung und den flüssigen Text Spaß macht. Kompaktes Lernwissen findet sich wieder als „Kompakt” vom Text abgesetzt. Neben die einzelnen Punkte der Zusammenfassungen der verschiedenen Kapitel haben wir jetzt Übungsaufgaben gestellt, an denen man sich messen und durch die man den Erfolg des Lernens und Verstehens prüfen kann. Die Zusammenfassungspunkte, auf die sich die Übungsaufgaben beziehen, folgen dem Fluss der jeweiligen Kapitel, sodass man leicht die Stellen aufsuchen kann, wo man die Antworten findet. Darüber hinaus sind bei den Übungsaufgaben vielfach Hinweise auf andere relevante Stellen des Buches gegeben.

Wir danken wiederum vielen Kolleginnen und Kollegen für das Bereitstellen von Bildmaterial überall da, wo die entsprechenden Quellen genannt sind.

Manfred Kluge
Ulrich Lüttge

Darmstadt, im Januar 2012






Die Autoren


[image: images]

Ulrich Liittge wirkte am Institut für Botanik der Technischen Universität Darmstadt. Er lehrte über 40 Jahre lang Botanik und betreut dieses einführende Botanik-Lehrbuch gemeinsam mit Manfred Kluge seit fast 25 Jahren. Seine Forschungsarbeiten waren der Membranbiologie und der physiologischen und biochemischen Ökologie der Pflanzen gewidmet. Er bleibt auch nach seiner Emeritierung in der Wissenschaft aktiv.


[image: images]

Manfred Kluge hatte einen Lehrstuhl am Institut für Botanik der Technischen Universität Darmstadt inne. Er blickt auf eine mehr als vierzigjährige Lehrtätigkeit zurück, die breite Bereiche der Botanik und allgemeinen Biologie umfasste. Seine Forschungsgebiete waren biochemische und biophysikalische Grundlagen ökologischer Anpassungen bei Pflanzen.





Vorwort 5. Auflage


Nach dem ersten Erscheinen unseres Botanik-Lehrbuches konnten wir im Durchschnitt alle vier Jahre eine neue Auflage präsentieren und legen jetzt die 5. Auflage vor. Wir sehen in dieser Kontinuität eine Bestätigung des Grundkonzeptes unseres didaktischen Ansatzes, wie wir es im Vorwort zur 1. Auflage dargelegt haben. Daran wollen wir auch nicht rütteln.

Wir hatten im Laufe der Zeit bei den verschiedenen Neuauflagen behutsame Änderungen vorgenommen, mit den nötigsten Anpassungen an den Fortschritt des Wissens. Bei der 5. Auflage haben sich Autoren und Verlag nun zu stärkeren Einschnitten entschlossen. Der Übergang zur Mehrfarbigkeit bei den meisten Abbildungen der Neuauflage trägt mit der ästhetischen und didaktischen Bedeutung der Farben den gewachsenen Ansprüchen an bildliche Darstellung Rechnung. Die Biologie entwickelt sich derzeit mit außergewöhnlich starker innerer Dynamik. Vielfach ist noch gar nicht abzusehen, ob und wie sich einzelne Neuheiten als dauerhaftes Basiswissen verankern werden, oder ob es sich manchmal lediglich um „Moden“ handelt. Auch wissenschaftliche Moden sind schnell vergänglich, was man auch an oft rasch wechselnden Namen für Referate, Institute, Arbeitsgruppen und andere Einheiten der Forschungsorganisation ablesen kann. Im HANS CHRISTIAN ANDERSEN Jahr –sein Geburtstag jährt sich 2005 zum 200sten Mal – werden wir dabei an die Erzählung von „Des Kaisers neuen Kleidern“ erinnert. Mit dem Titel unseres Lehrbuches bleiben wir demgegenüber ganz bewusst bei „Botanik“. Doch haben wir natürlich den aktuellen Entwicklungen Rechnung getragen. Nahezu ein Drittel des Textes wurde entsprechend neu geschrieben. Viele Abbildungen sind neu hinzugekommen, und viele wurden umgestaltet. Um den Umfang im bisherigen Rahmen halten zu können, musste oft schweren Herzens auch manches alte geopfert werden. Wir haben besonders neue Entwicklungen im Bereich der molekularen Biologie berücksichtigt.

Gleichzeitig hat aber auch die theoretische Biologie und Bioinformatik stark an Bedeutung gewonnen, und wir sind daraufeingegangen, besonders bei der Beschreibung von Regulationsnetzwerken. Befruchtet durch Molekularbiologie und Bioinformatik, aber auch durch neue Funde von Fossilien, entwickelt sich die Systematik der Pflanzen immer mehr zu einer echten Phylogenetik und zu einem der spannendsten Gebiete der Botanik. Bisher gewohnte Kategorien der Systematik fallen weg, und die Situation mag beim Fortschreiten der Forschung zwischenzeitlich etwas unübersichtlich erscheinen. Wir hoffen aber, dass es uns gelungen ist, auch hier den roten Faden deutlich zu machen und zu zeigen, dass die Wissenschaft dabei ist, ein klares Bild natürlicher Zusammenhänge zu entwickeln, das sich dann auch leicht einprägt. So haben wir die Evolution wie bisher immer als Richtschnur der gesamten Darstellung unseres Buches im Auge behalten.

Unsere Absicht, das gesamte Wissen der Botanik in einem Überblick als Basis für eine Grundausbildung präsentieren zu wollen, haben wir, wie bei der ersten Auflage, beibehalten.

Die damals aufgeführten Gründe (Vorwort zur 1. Auflage) gelten auch noch heute. Durch neue Studiengänge, vor allem die Bachelor- und Master-Studiengänge, aber auch viele interdisziplinäre Studiengänge mit botanischen Inhalten, wird die Notwendigkeit einer solchen Darstellung eher noch weiter unterstrichen. So widmet sich unser Buch der Struktur und Funktion aufallen relevanten Skalierungsebenen, von Molekülen über Membranen, Organelle, Zellen, Gewebe, Organe und ganzen Pflanzen bis zum Lebensraum und in umgekehrter Richtung. Alles zusammen gehört zur Botanik. So haben alle vorgenommenen Änderungen die grundlegende Struktur unseres Buches nicht verändert. Die Einteilung und Anordnung der Kapitel haben wir für eine bessere Übersicht etwas umgestaltet. Kompaktes „Lern-Wissen“ haben wir diesmal nicht in Kästen, sondern als „Kompakt“ vom Fluss des Textes separiert. Wir hoffen, dass die Lektüre Freude macht und Gewinn bringt.

Sprachlich hält sich die neue Auflage unseres Lehrbuches durchgehend an die neuen Regeln der deutschen Rechtschreibung. Einige Moden konnten wir allerdings nicht mitmachen.

Insbesondere haben wir einige Hinweise weiterhin berücksichtigt, die wir nach Erscheinen der ersten Auflage von Herrn Professor Dr. Karl Mägdefrau zum richtigen Gebrauch wissenschaftlicher Fachausdrücke aus der Sicht des Kenners alter Sprachen erhalten hatten. So haben wir überall die Substantive Pro- und Eukaryonten mit n, aber die Adjektive pro- und eukaryotisch ohne n geschrieben, wie es analog ja auch für Symbionten und für symbiotisch im Gebrauch ist.

Bei den Empfehlungen von Büchern für weiterführendes Studium haben wir uns darauf konzentriert, Werke aufzuführen, die über den von uns für eine Grundausbildung erarbeiteten Überblick hinausgehen, die aber gleichermaßen allgemeinen Wissensstoff vermitteln. Hinweise auf Spezialliteratur und Originalarbeiten hätten dagegen den Rahmen des hier angestrebten grundlegenden Überblicks über die Botanik gesprengt.

Bei der umfangreichen Arbeit, die für diese neue Auflage erforderlich geworden ist, haben wir vielen Menschen zu danken, die uns geholfen haben. Wir danken Herrn Thorsten Barnickel für die einfühlsame und anspruchsvolle farbige Gestaltung bisher schwarz-weiß wiedergegebener Abbildungen und die gelungene graphische und farbige Ausarbeitung neuer Abbildungen. Für zusätzliche Abbildungsvorlagen danken wir Prof. Dr. Roni Aloni, M.Sc. Anna Anielska-Mazur, Dr. Susanne Bolte, M.Sc. Heitor Duarte, Prof. Dr. Halina Gabrys, PD Dr. Norbert Hölzel, Prof. Dr. Ralf Kaldenhoff, Dr. Detlef Kramer, Prof. Dr. Anselm Kratochwil, Frau Resi Mollenhauer, PD Dr. Arthur Schüssler, Prof. Dr. Angelika Schwabe-Kratochwil, Dipl.-Biol. Sascha Tayefeh, Prof. Dr. Gerhard Thiel, Dr. Norbert Uehlein, Prof. Dr. Cornelia I. Ullrich-Eberius, Dr. Elke Wolf und Prof. Dr. Eckhard Wollenweber.

Wir danken allen an der intensiv überarbeiteten 5. Auflage unseres Lehrbuchs der Botanik beteiligten Mitarbeitern des Verlags Wiley-VCH für ihre immerwährende Einsatzbereitschaft.

Unser besonderer Dank gilt Herrn Dr. Andreas Sendtko und Frau Dr. Bettina Bems für die verlagsseitige Betreuung des Buches und Herrn Dipl.-Ing. Hans-Jochen Schmitt für die Herstellung.


Manfred Kluge
Ulrich Lüttge

Darmstadt,
im August 2005







Vorwort 1. Auflage


Botanik, die Wissenschaft von den Pflanzen, ist eine Teildisziplin der Biologie, in der man es mit einer schier unermesslichen Fülle von Formen und Strukturen und den daran gebundenen Lebensvorgängen zu tun hat. Versuche, durch umfassende Darstellung aller Phänomene einen möglichst lückenlosen Überblick zu geben, erwecken leicht den Anschein, es handele sich um ein Fach, in dem die große Stoffmenge praktisch nicht mehr zu bewältigen ist. Dieser Eindruck verstärkt sich, wenn versucht wird, aufgrund der sicherlich berechtigten Appelle zur Eingrenzung der zu langen Studienzeiten den Stoff zeitlich zu komprimieren. Hinzu kommen schwindende Stundenzahlen für biologische Lehrveranstaltungen im Grundstudium der Biologie, vor allem zugunsten der immer unerlässlicher werdenden Bewältigung von Chemie, Physik und Mathematik durch angehende Biologen.

Hochschullehrer und Studienanfänger befinden sich in einem Dilemma: Auf der einen Seite führt die frühzeitige Spezialisierung in den höheren Schulen dazu, dass die Abiturienten für das Studium unberechenbare und hoffnungslos ungleiche Voraussetzungen mitbringen. Wird Biologie als Leistungsfach gewählt, so werden innerhalb des Faches eng umgrenzte Schwerpunkte mit ehrgeizigen Zielen verfolgt und mit Hilfe von Schulbüchern oder Materialien behandelt, die inhaltsreich, aber wortarm und damit oft kaum verständlich sind. Auf der anderen Seite stehen Hochschullehrbücher, die immer umfassender werden, immer mehr den Charakter von Handbüchern annehmen und somit weniger zum Lernen als vielmehr zum Nachschlagen für Fachleute geeignet erscheinen. Diese Situation hat uns dazu geführt, in unserer Lehre nach neuen Ansätzen für eine Darstellung der Botanik zu suchen. Nach langjährigen Erfahrungen als Lehrende und Prüfende haben wir Vorstellungen entwickelt, wie Anfänger sich in das gesamte Gebiet der Botanik einarbeiten sollten. Der „Mut zur Lücke“ erscheint uns dabei ebenso wichtig wie das Bestreben, keine Teildisziplin auszulassen. In diesem Buch präsentieren wir unsere Auffassung über einen gangbaren Weg, der beides vereinigt.

Die Gliederung des Stoffes sprengt die Grenzen der klassischen Disziplinen der Botanik – Morphologie, Physiologie, Systematik, Ökologie und Pflanzenverbreitung – und umfasst sie doch alle. Wir beginnen unsere Darstellung mit der Evolution des Lebens, bei der frühzeitig photoautotrophe, pflanzenähnliche Stadien aufgetreten sind, und versuchen, wo immer dies möglich ist, dem Gang der Evolution, die zunehmend komplexere Formen geschaffen hat, als rotem Faden zu folgen. Dies soll es dem Leser erleichtern, einerseits größere Zusammenhänge zu sehen und andererseits doch immer wieder auf einfache Grundlagen und chemische oder physikalische Voraussetzungen zurückzukommen. Es schien uns dabei richtig, die Wahl der Beispiele und Details in allen Teilbereichen stark zu beschränken. Wir haben dafür versucht, alle ausgesuchten Phänomene ausführlich zu beschreiben, ihre Bedeutung aufzuzeigen und sie soweit wie möglich verständlich zu machen. Kausale Erklärungen sind zwar nur in seltenen Fällen lückenlos möglich, doch wird zunehmend deutlich, dass sich alle Lebensvorgänge aufbestimmte Grundprozesse zurückführen lassen und die Biologie aus der Phase rein beschreibender Darstellungen immer mehr heraustritt.

Wir haben uns bemüht, für den Fluss des Textes eine Sprache zu finden, die als angenehm empfunden wird und zum Lesen verführt. Wenn dies geglückt ist, sollten sich vielleicht sogar einige Leser finden, die außerhalb der Notwendigkeiten von Studium und Examina Interesse an der Botanik haben, denn die Faszinationen des Pflanzenlebens können in der Tat in hohem Maße unterhaltend sein. Dies darfallerdings nicht darüber hinwegtäuschen, dass wirklich einprägendes Verstehen Arbeit erfordert. Hierzu bieten wir in den Text eingeschobene Kästen mit besonders hoher Informationsdichte. Beim ersten Lesen können sie überschlagen werden; für das vertiefende Lernen bringen sie wichtige Begriffe und Inhalte in übersichtlicher Form. Wir hoffen, damit dazu beizutragen, dass der Botaniklehrstoff durch verstehendes Lernen an Stelle von rein rezeptivem Lernen bewältigt werden kann. Bei dem Gestalten der Seiten wurde große Aufmerksamkeit darauf verwandt, zusammengehörige Inhalte soweit wie möglich auch zusammen darzustellen.

Wir tragen der unterschiedlichen Vorbildung der Studienanfänger Rechnung, indem wir lediglich die Grundrechenarten, einfachste Gesetze der Physik und aus der Chemie das Verständnis der chemischen Symbole, der verschiedenen Bindungsmöglichkeiten zwischen den Elementen und den chemischen Reaktionsformalismus voraussetzen. Jeder Benutzer des Buches, der sich den gebotenen Stoff erarbeitet hat, sollte für die Botanikprüfung im Vordiplom der Biologie gerüstet sein. Dieses Botanikwissen kann auch für diejenigen Biologen weitgehend ausreichen, die sich anschließend in der Biologie in nichtbotanischer Richtung spezialisieren.

Wir haben versucht, neben den sachlichen Inhalten auch die Schönheit der Botanik zu zeigen, soweit ein solches ästhetisches Anliegen sich mit den Kostenplanungen des Verlages einigermaßen vereinbaren ließ. Nahezu alle Illustrationen wurden neu geschaffen. Frau Gabriela Bauer, die Dritte im Bunde der Autoren, konnte hier ihre reichen Erfahrungen beim Illustrieren von Lehrbüchern und ihr künstlerisches Gespür beisteuern; die meisten Zeichnungen stammen von ihrer Hand. Sehr viele der Photographien wurden von uns selbst aufgenommen. Dabei haben wir für die Erlaubnis, eine Sammlung mikroskopischer Unterrichtspräparate zu benutzen, der Jungner Instrument GmbH (Hamburg) zu danken. Auch in anderen Fällen danken wir für die Bereitstellung von Material, vor allem Prof. Dr. Martin Bopp (Moosprotonemen), Dr. Dieter Mollenhauer (Geosiphon), Dr. Barbara Streitz (Frullania, Pollenpräparate) und Dr. Eckhard Wollenweber (Flechtenmaterial). Manche Abbildungen haben wir der Großzügigkeit von Schülern, Mitarbeitern und Kollegen zu verdanken, die uns Originalaufnahmen zur Verfügung gestellt oder vermittelt haben. Obwohl bei den entsprechenden Abbildungen jeweils der Name vermerkt ist, wollen wir uns an dieser Stelle noch einmal ausdrücklich bei allen bedanken: Prof. Dr. Jürgen Brickmann, Dr. Bernd Bussian, Prof. Dr. Andreas Bresinsky, Dr. Inge Dörr, Dr. Hans-Peter Haschke, Dr. Hans-Peter Hofmann, Prof. Dr. Hans Martin Jahns, Prof. Dr. Ragnar Kinzelbach, Thomas Kluge, Dr. Detlef Kramer, Dr. Bruno P. Kremer, Angela Kreuzer, Dr. Manfred Küppers, Prof. Dr. Anne Marie Lambert, Prof. Dr. Hartmut Lichtenthaler, Sabine Marx, Dr. Dieter Mollenhauer, Prof. Dr. Otmar Seuffert, Dr. Ralf Stelzer, Ernst Stengl, S. Sutari, Dr. Siegfried Treichel, Prof. Dr. Wolfram Ullrich, Dr. Nicole Vartanian, Prof. Dr. Hubert Ziegler und Prof. Dr. Ulrich Zimmermann.

Die Fertigstellung eines neuen Lehrbuches ist eine umfangreiche Gemeinschaftsleistung. Neben der großen Wissenschaftlergemeinschaft, die das Wissen erarbeitet und fortwährend korrigiert, den im Unterricht engagierten Studenten aller Semester, die zur ständigen kritischen Überprüfung der Darstellungsweise zwingen, und dem Lektorat des Verlages, das das Entstehen von Inhalt und Form kritisch überwacht, gehört dazu ein umfangreicher Stab erfahrener Techniker. Wir danken unseren Sekretärinnen Frau Barbara Reinhards und Frau Irene Schmidt für die schwierige Arbeit an dem Manuskript, Frau Rosl Heger für die vielen im Dunkeln des Photolabors mit unseren Abbildungen verbrachten Stunden, und Frau Dr. Angela Weber, die aus den verschiedenen Text- und Abbildungs-Bausteinen die Seiten des Buches gestaltete. Wir denken an die Zeichner und Setzer und an die Mitarbeiter der Herstellungsabteilung des Verlages, die sich mit unseren zahlreichen Sonderwünschen auseinandersetzen mußten. Unser ganz besonderer Dank gilt Herrn Dr. Hans-Joachim Kraus vom Lektorat, der in vielen tagelangen Besprechungen mit den drei Autoren ein enges Mitglied im Team wurde und alles koordiniert hat. Dank gebührt nicht zuletzt auch unseren Familien. Sie haben mit Geduld und Verständnis ertragen, dass die Arbeit an dem Buch sehr viel von unserer Aufmerksamkeit und Zeit absorbierte.

Nun hoffen wir, dass unser Werk dem Leser Freude beim Kennenlernen und Begreifen des großen Gebietes der Botanik machen wird. Wenn dies eintritt, hat sich alle Mühe gelohnt.

Darmstadt
und Altomünster,
im Juni 1988

Gabriela Bauer
Manfred Kluge
Ulrich Lüttge
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1.1 Die Progenoten und die Evolution dreier grundlegender Erfordernisse des Lebens

Die Biologie, und natürlich auch ein so großes Teilgebiet der Biologie wie die Botanik, konfrontiert den Neuling mit einer zunächst unübersehbaren Fülle von Formen und Erscheinungen. Er hat zwei verschiedene Möglichkeiten des Eindringens. Einmal kann man in der Natur schon ohne besondere Vorkenntnisse und Ausrüstung sehr viele Beobachtungen machen; man kann beginnen, mehr oder weniger erschöpfende Erklärungen zu erarbeiten, langsam zu schwierigeren Fragestellungen vordringen und schließlich versuchen, allgemeine Gesetzmäßigkeiten zu verstehen. Ein anderer Weg fängt bei der Betrachtung der einfachsten heute lebenden (rezenten) Einzeller an und schreitet zu immer höher organisierten Pflanzen fort, so wie die Evolution der Organismen vor 4 · 109 Jahren von ganz einfachen Urzellen ausgegangen ist und nun zu hoch komplizierten Lebewesen, wie etwa den Blütenpflanzen, geführt hat.

Für das Verständnis der Entstehung von Lebewesen ist es wichtig zu wissen, dass in der Uratmosphäre der Sauerstoff fehlte, der heute 21 % unserer Atmosphäre ausmacht. Durch Urgewitter konnten auf der sich abkühlenden Erdoberfläche die Urmeere entstehen. Verschiedene, mehr oder weniger reduzierte Gasmoleküle in der Atmosphäre dienten dann als Substrate für die chemische Evolution. Die Energie von Blitzentladungen ermöglichte die Synthese einfacher organischer Moleküle, und aus den ersten Reaktionsprodukten entstanden in ein bis zwei Milliarden Jahren die Monomeren und schließlich die Oligo- und Polymeren biologisch wichtiger Moleküle. Solche Moleküle können sich in bestimmten Bereichen der Urmeere langsam angereichert haben. Wir sprechen dabei auch von der Ursuppe, in der das Leben entstanden ist.

Bei der Entstehung der einfachsten Vorstufen des Lebens, der Urzellen oder Progenoten, waren drei besondere Ereignisse entscheidend. Man kann sich vorstellen, dass diese drei Ereignisse von drei verschiedenen polymeren Stoffgruppen oder Makromolekülen getragen wurden.



1.1.1 Abgrenzung von der Umgebung: Fette und Lipide

Zuerst musste durch Abgrenzung von der Ursuppe ein neuer innerer Raum der Progenoten geschaffen werden. Dies konnte durch Fette und Lipide bewerkstelligt werden. Fette und Lipide setzen sich aus Fettsäuren und Glycerin zusammen (Kompakt 1-1). Durch ihren hydrophilen „Kopf" und ihre hydrophoben oder lipophilen „Schwänze" sind Lipidmoleküle amphipolar (Kompakt 1-1). Sie können im wässrigen Milieu Doppelfilme oder Membranen bilden und dadurch kleine Tröpfchen von der Lösungsphase abgrenzen (Abb. 1-1). In den Doppelfilmen zeigen die lipophilen Kohlenwasserstoff-Ketten zur Mitte und bilden den lipophilen Bereich der Lipiddoppel-membran. Die hydrophilen Pole grenzen an zwei wässrige Phasen an, die Außenphase und die  Innenphase des Tröpfchens. Würde der neu abgegrenzte Innenraum des Tröpfchens durch seine Membran von der Umgebung hermetisch abgeschlossen, wäre jede weitere Entwicklung ausgeschlossen. Also musste für die Entstehung lebender Zellen die Membranbarriere von Anfang an eine Doppelfunktion haben. Sie musste Abgrenzung und zugleich Kommunikation durch kontrollierten Stoffaustausch gewährleisten. Enthielt ein Tröpfchen nach seiner zufälligen Bildung zunächst andere Konzentrationen an gelösten Stoffen als die Ursuppe selbst, konnten die Konzentrationsunterschiede zu einem Transport durch Diffusion durch die Membran führen. Aber mit dem Ausgleich der Konzentrationsunterschiede musste das Tröpfcheninnere wieder identisch mit dem Hauptteil der Ursuppe werden, und auch damit wäre keine weitere Entwicklung mehr möglich gewesen.

[image: images]

Abb. 1-1 Koazervate Tröpfchen und die Substanzflüsse an ihren Membranen. Die Substanzflüsse, J, sind Diffusionsprozesse (vgl. Kap. 3.3); sie sind durch Pfeile und die Reihenfolge der Indizes a (außen) und i (innen) sowie die Buchstaben A bzw. B für die diffundierenden Teilchen gekennzeichnet. (A)→(B): Die Konzentration der Substanz A (A: rot) ist zunächst außen (a) größer als innen (i): [A]a > [A]i. Der Influx [image: image] ist größer als der Efflux [image: image]. Mit der Zeit gleicht sich der Konzentrationsunterschied aus, [A]a = [A]i und [image: image]. (C)→(D): Die Ausgangssituation (C) entspricht der von (A): [A]a > [A]i. Aber das Tröpfchen hat einen makromolekularen Katalysator (K) eingeschlossen, der die Reaktion A→B (B: blau) katalysiert; im Inneren des Tröpfchens wird die Substanz B gebildet. Dadurch bleiben [A]a > [A]i, [B]i > [B]i, [image: image]. Das Tröpfchen ist ein offenes System.








Kompakt 1-1 Fette und Lipide

[image: images]
Durch Esterbildung über die Carboxylgruppe (–COOH) von Fettsäuren (wie Palmitinsäure, Stearinsäure, Ölsäure, u.a.) und die alkoholische Hydroxyl- (–OH) Gruppe von Glycerin entstehen Fette:

[image: images]
Kleine polare oder hydrophile Moleküle können beteiligt sein:

[image: images]
Es entstehen Lipide mit einem hydrophilen Pol oder Kopf und den Kohlenwasserstoffketten der Fettsäuren als hydrophobe Molekülschwänze:
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Kompakt 1-2 Nucleoside und Nucleotide

[image: images]
Organische Basen und C5-Zucker vereinigen sich zu Nucleosiden. Nucleoside und Phosphorsäurereste bilden Nucleotide. Mit der Pentose Ribose entste-hen Polynucleotide der Ribonucleinsäure (RNA); tritt an ihre Stelle die Desoxyribose, bildet sich Des-oxyribonucleinsäure (DNA)














Kompakt 1-3 Die Peptidbindung

[image: images]







1.1.2 Emanzipation von der Umgebung: Polynucleotide und Peptide

Die Tröpfchen mit ihrer Lipidmembran können wie die Fettaugen auf einer Suppe Einschlüsse enthalten haben. Man hat sie deshalb auch als Koazervate bezeichnet. Wenn ein solches Koazer-vat durch Zufall einen makromolekularen Katalysator mit eingefangen hatte, ergaben sich Entwicklungsmöglichkeiten. Durch Oberflächeneffekte bei der Anlagerung kleinerer Moleküle können Polymere die kleinen Substratmoleküle reaktionsbereiter machen; sie wirken katalytisch. Erste hypothetische makromolekulare Katalysatoren waren daher zunächst wahrscheinlich chemische Strukturen, die der RNA (Kompakt 1-2) ähnelten. Aus einer solchen präRNA-Welt entwickelte sich dann eine RNA-Welt, wo die RNA sowohl chemische Umsetzungen katalysierte als auch der Verarbeitung von Information diente. Dann erfolgte eine erste Arbeitsteilung zwischen den Aufgaben der Katalyse und der Information. Die Funktion der RNA beschränkte sich nun aufdie chemische Speicherung und Vermehrung der Information. Die katalytische Funktion wurde von anderen Katalysator-Polymeren, nämlich Peptiden und Proteinen aus Aminosäure-Bausteinen übernommen. Aminosäuren lagern sich über die Peptid-bindung zu Peptiden, mit steigender Zahl der Bausteine zu Oligopeptiden und schließlich zu Proteinen zusammen (Kompakt 1-3). Wenn durch Oberflächeneffekte an Katalysator-Makromolekülen eine chemische Reaktion A → B im Tröpfcheninneren sehr viel rascher ablief als im Hauptteil der Ursuppe, so konnte sich das Tröpfchen wirklich von der Ursuppe emanzipieren. Nun wäre im Inneren die Konzentration von A immer kleiner und die von B immer größer als außen gewesen. Die Konzentrationsunterschiede von A und B wären mit der Zeit nicht mehr verschwunden, sondern hätten für eine dauernde Nettoaufnahme von A und Nettoabgabe von B gesorgt. Auch diese Systeme hat man sich nicht nur ausgedacht, sondern im Experiment nachgebaut (Abb. 1-1).

Hier zeigt sich eine grundlegende thermodyna-mische Eigenschaft aller Organismen:


Alle Organismen sind offene Systeme, durch die ein ständiger Fluss von Materie und Energie erfolgt, und deren Zusammensetzung und Gestalt im Zustand eines Fließgleichgewichts (Kap. 2.1) von der Zeit unabhängig sein kann.





1.1.3 Speicherung und Weitergabe von Information: Ribonucleinsäure (RNA) und Desoxyribonucleinsäure (DNA)

Neben dem Erreichen besonderer Organisationsstufen mit einem oder mehreren makromolekularen Katalysatoren war die Entwicklung der Proge-noten zu wirklichen, lebenden Zellen nicht ohne die Verarbeitung von Information über die etablierten Eigenschaften möglich. Beide Funktionen, Katalyse und Informationsverarbeitung, übernahm die RNA bis zu der ersten Arbeitsteilung, wo die katalytische Funktion von der RNA auf die Proteine überging. Die RNA speicherte Information und gab sie in autokatalytischer Funktion weiter. Die Information wird in Form der Reihenfolge verschiedener organischer Basen an den Polynucleotidsträngen festgehalten. Aus der RNA-Welt entwickelte sich später die heutige DNA-Welt. Die Bildung der Ribose war am Anfang unter den Bedingungen der primitiven Erde viel einfacher als die der Desoxyribose. In einer Autokatalyse selbstreplizierende Moleküle unterliegen aber der natürlichen Selektion. Die DNA erwies sich als stabiler und einer Reparatur von Fehlern bei der Replikation leichter zugänglich als die RNA. Mit dem Auftreten der DNA erfolgte eine zweite Arbeitsteilung. Die DNA übernahm die Speicherung und die RNA die Weitergabe der Information. Die in der DNA gespeicherte Information wird in RNA umgeschrieben und durch RNA in die Synthese von Proteinen umgesetzt, die als Katalysatoren das gesamte zelluläre Geschehen steuern.




1.2 Die Prokaryonten und die Realisierung der drei grundlegenden Erfordernisse des Lebens

Die Diskussion der Frühstadien der Evolution zu Progenoten hat gezeigt, welche Ausstattung lebende Zellen mindestens haben müssen:



	Membranen zur Abgrenzung und zum kontrollierten Kontakt mit der Umgebung;

	Makromoleküle zur Oberflächenbildung und Katalyse (RNA, Proteine);

	Makromoleküle zur Informationsspeicherung und -weitergabe (RNA, DNA).



Dazu kommen noch


	membrangebundene Redoxsysteme zur Energieübertragung bei der Atmung und bei der Photosynthese (Kap. 5.2.2.1, Kap. 6.2.5).



Die grundlegenden Erfordernisse sehen wir bei den einfachsten rezenten Organismen, den proka-ryotischen Einzellern, d. h. den Bakterien, erfüllt (Abb. 1-2). Der Ausdruck prokaryotisch bezeichnet eine bestimmte Organisationsstufe des Lebens. Er bezieht sich vor allem darauf, dass die DNA noch nicht in Chromosomen in einem Zellkern organisiert ist. Die DNA der Bakterien liegt in Form eines ringförmig in sich geschlossenen Doppelstrangs vor, der bei einer Zelle des Darm-bakteriums Escherichia coli 1,4 mm lang und 5 · 10–5 mm dick ist. Die E. coli-Zelle selbst ist etwa 2 · 10–3 mm lang und 10–3 mm dick. Der DNA-Doppelstrang liegt zusammengeknäult im zentralen Cytoplasma der Zelle und erscheint als fädiges Netzwerk des sog. Kernäquivalents. Zusätzlich finden wir in Bakterienzellen noch kleinere DNA-Ringe, die Plasmide.
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Abb. 1-2 Schema einer Bakterienzelle.



Aber auch in anderer Hinsicht sind diese Zellen noch wenig gegliedert; z. B. sind die Redoxketten der Atmung und Photosynthese noch nicht in besonderen Organellen enthalten, die von einer eigenen Membran umgeben sind. Prokaryotische Zellen bilden dazu lediglich mehr oder weniger komplizierte Einfaltungen der das Cytoplasma nach außen begrenzenden Membran, der Plasmamembran, gegen das Innere der Zellen.

Die Prokaryonten der Domäne Archaea (Archae-bakterien) haben keine Zellwand, die auch den Progenoten noch fehlte. Verschiedenartige Hüllen können aber vorhanden sein. Die Prokaryonten der Domäne Bacteria (Eubakterien) bilden eine Zellwand aus, die man als ein makromolekulares Netz von Muropeptiden aus Aminozuckern und Aminosäuren (Mureinsacculus) ansehen kann, in das die Zelle eingehüllt ist. Auf die Zellwand der Bakterien (Abb. 1-2) folgt nach innen die äußere Plasmabegrenzung, die Plasmamembran.

Besonders erwähnenswert sind noch die Geißeln, mit denen viele Bakterien gerichtete, aktive Schwimmbewegungen im Substrat durchführen können (z. B. bei bestimmten Bazillen mit einer Geschwindigkeit von 200 mms-1). Eine Bakteriengeißel besteht aus spiralig angeordneten, globulä-ren Proteinmolekülen (Flagellin). Die Geißel ist an Proteinringen in der Bakterienhülle befestigt, die mit der Geißel rotieren, was durch Statorproteine stabilisiert wird.



1.3 Besondere Eubakterien: Die Cyanobakterien als prokaryotische Algen

Die Cyanobakterien könnte man prokaryotische Algen nennen. Sie betreiben Photosynthese mit zwei Photosystemen und O2-Entwicklung (Kap. 2.6.3) wie alle Pflanzen. Obwohl sie eigentlich zu den Eubakterien gehören, ordnet man sie immer der Botanik zu. Sie sind für die Botanik so wichtig, dass wir ihnen bei der Betrachtung der Prokaryonten hier einen besonderen Exkurs widmen müssen.
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Abb. 1-3 Längsschnitt durch einen Faden des Cyano-bakteriums Oscillatoria mit irisblendenartiger Ausbildung neuer Querwände (Pfeile) und Thylakoiden (Th).



Durch äußere Lagen von Pectinen und Hemi-cellulosen kann die Cyanobakterienzellwand leicht zu einer Gallerte verschleimen. Die innerste Schicht der Zellwand entspricht einem monomolekularen Mureinsacculus. Die DNA liegt wie bei den Bakterien frei als Kernäquivalent im Cyto-plasma. Die von der Cytoplasmamembran eingestülpten Thylakoide durchziehen die Zellen in mehr oder weniger regelmäßiger Anordnung (Abb. 1-3). Ihnen sitzen die Phycobilisomen auf. Es handelt sich dabei um Komplexe aus gefärbten Proteiden (Chromoproteide, Kap. 9.3). Die farbgebenden prosthetischen Gruppen der Phycobiline werden von dem blauen Pigment Phycocyanobilin und bei manchen Arten dem roten Pigment Phycoerythrobilin gebildet. Diese Farbstoffe bestehen aus einem offenen Tetrapyrrolsystem wie die Gallenfarbstoffe und das Phytochrom (Kap. 10.5, Tab. 10-2). Das blaue Pigment hat der ganzen Gruppe den Namen gegeben, die früher auch vielfach als Blaualgen bezeichnet wurde.

[image: images]

Abb. 1-4 Cyanobakterien. (A) Chroococcales-Coenobium. (B)-(D) Hormogonales: (B) Nostoc mit Heterocyten, (C) Rivularia, (D) Oscillatoria.



Die Cyanobakterien vermehren sich vegetativ (ungeschlechtlich) durch einfache Zellteilungen. Die neuen Zellwände werden irisblendenartig vom Rand der Zelle aus gebildet (Abb. 1-3). Jede Tochterzelle erhält eine Kopie der DNA des Kernäquivalents. Durch die verschleimenden Zellwände können die Tochterzellen nach der Teilung zusammenbleiben, sodass Kolonien (Coenobien) entstehen. So bilden die kugeligen Zellen der Chroococcales oft gallertige Überzüge auf dem Untergrund. Bei den Hormogonales entstehen Zellfäden (Abb. 1-4). Zwischen den einzelnen Zellen dieser Fäden können durch unvollständige Zellwandbildung bei der Zellteilung Plasmabrücken erhalten bleiben.

Bestimmte Fadenzellen verlieren die Pigmente und bilden eine dickere Zellwand aus. Diese sog. Heterocyten haben besondere stoffwechselphysiologische Funktionen. Durch den Verlust der Fähigkeit zur Photosynthese und O2-Bildung und wegen der diffusionshemmenden Wirkung der dicken Zellwand können im Inneren dieser Zellen niedrige Sauerstoffkonzentrationen aufrecht erhalten werden. Dies schafft die Voraussetzung für die Aktivität des Enzymkomplexes der Nitrogenase, mit dem viele Cyanobakterien zur Stickstoffernährung Luftstickstoff (N2) zu Ammoniak (NH3) reduzieren können (Kap. 11.3.2).

Durch Schleimabscheidung können Cyanobak-terien langsame Kriechbewegungen durchführen (bis zu 4 μms–1) oder eigenartige Schwingungen vollziehen (z. B. die Gattung Oscillatoria). Cyano-bakterien besitzen nie Geißeln.

Von ganz wenigen Ausnahmen abgesehen ernähren sich Cyanobakterien durch Photosynthese und sind photo-autotroph. Die etwa 2000 bekannten Arten besiedeln sehr verschiedene Standorte; Gewässer, hauptsächlich Süßwasser (in heißen Thermen bis zu 75 °C), Böden, Baumrinden, Felsen (z. B. werden die bekannten „Tintenstriche" an den Felswänden der Dolomiten von Cyanobakterien gebildet und finden sich auch an Sichtbetonbauten). Dunkle Überzüge an Tontöpfen in Gewächshäusern oder in Gießkannen im Wohnraum sind meistens Cyanobakte-rienkolonien. Cyanobakterien leben auch symbio-tisch mit anderen Pflanzen, Tieren und Pilzen zusammen. Die bedeutendste Form dieser Symbiosen findet sich bei den Flechten. Flechten stellen Exosymbiosen zwischen Cyanobakterien- und Grünalgenzellen und Pilzfäden (Hyphen) dar (vgl. Kap. 22.2.2.2). Bei Exosymbiosen bleiben die Zellen der Partner frei. Dagegen werden bei Endosymbiosen Zellen des einen Partners in das Cytoplasma des anderen Partners aufgenommen. Die Beobachtung von Cyanobakterien als Endo-symbionten spielt bei der Deutung der Evolution von eukaryotischen Zellen eine große Rolle (Kap. 1.5.3).

Die ersten Cyanobakterien haben schon im Präkambrium vor 109 Jahren gelebt. Dichte Matten von Cyanobakterien können durch Kalkabschei-dungen Krusten, sog. Stromatolithen, bilden. Solche Stromatolithen sind als Fossilien aus der prä-kambrischen Zeit bekannt (siehe Titelbild dieser ersten Gruppe von Kapiteln). Cyanobakterien-matten bedecken auch heute z. B. in den feuchten Tropen fast jede vegetationsfreie Fläche, wie Felsen und offene Böden.



1.4 Die Eukaryonten-Zellen

Bei den Eukaryonten-Zellen sind nun bestimmte Zellfunktionen in besonderen Organellen lokalisiert, die durch Membranen vom sog. Grundplasma (Cytosol) abgegrenzt sind. Das heißt, die eukaryotischen Zellen sind kompartimentiert. Die DNA ist in Form der linearen Chromosomen organisiert. Sie sind im Zellkern lokalisiert, der von der Kernmembran umgeben ist. Die Enzyme und Redoxsysteme der Atmung befinden sich in den Mitochondrien. Die entsprechende Ausrüstung zur Photosynthese liegt in den Chloroplasten. Mito-chondrien und Chloroplasten sind bei den typischen Eukaryontenzellen vom Cytosol durch doppelte Membranhüllen abgegrenzt.

Wenn man sich eine eukaryotische Zelle im elektronenmikroskopischen Schnittbild ansieht, begegnet man daher auf den ersten Blick einer verwirrenden Fülle von Kompartimenten und Membransystemen. Neben den schon erwähnten Organellen (Zellkern, Chloroplasten, Mitochon-drien) durchzieht die Zelle noch ein Endomem-bransystem, das Endoplasmatische Reticulum (ER). Durch den Fluss kleiner Vesikel, die sich von ihm abschnüren oder mit ihm verschmelzen, steht es mit der äußeren Plasmamembran, dem Plasmalemma in Verbindung (Kap. 3.1). Auf diese Weise bildet es auch weitere Komparti-mente, z. B. die Dictyosomen und die Zellvakuolen. Das ER legt sich als Kernhülle um den Zellkern (Nucleus) herum.

Mit einer einfachen Deutung der Membrangrenzen in diesem System gewinnen wir nach EBERHARD SCHNEPF schlagartig einen Überblick (Abb. 1-5): Jede Membran trennt eine wässrige Phase von einer plasmatischen Phase. Wässrige Phasen sind dabei das Außenmedium, die vom ER abgegrenzten Räume oder Zisternen und Vesikel und die Zellvakuolen. Wässrige Phasen befinden sich auch zwischen den äußeren und inneren Membranen der Chloroplasten und Mitochondrien und in den Chloroplastenthylakoiden. Plasmatische Phasen sind das Cytosol, das Kernplasma,das Stroma der Chloroplasten und die Matrix der Mitochondrien.
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Abb. 1-5 Kompartimentierungsschema der Eukaryonten-zelle nach E. SCHNEPF mit wässrigen Phasen und drei plasmatischen Phasen: nucleocytoplasmatische Mischphase, Mitoplasma (= „Matrix" der Mitochondrien) und Plastoplasma (= „Stroma" der Chloroplasten). Ch, Chlo-roplast; D, Dictyosom; ER, Endoplasmatisches Reticulum; M, Mitochondrium; N, Zellkern (Nucleus); V, Vakuole.



In der aktiven, lebenden Zelle ist das Membransystem in ständiger Bewegung. Mitochondrien und Chloroplasten können sich teilen. Dabei bleibt ihr Plasma aber immer für sich und verschmilzt nie mit dem Grundplasma der Zelle. Die übrigen Kompartimente können Teile abschnüren oder mit anderen Kompartimenten verschmelzen. Dabei findet ein Membranfluss innerhalb der Zellen statt. Wir unterscheiden also neben der wässrigen Phase drei plasmatische Phasen, die nucleocytoplasmatische Mischphase (Cytosol und Kernplasma), das Mitoplasma (Mito-chondrien) und das Plastoplasma (Chloroplasten).

Durch die strukturellen Abgrenzungen wird eine mannigfaltige Arbeitsteilung möglich (Abb. 1-6). Dazu ist aber auch Kommunikation durch Transportprozesse an den Membrangrenzen der Kompartimente erforderlich (Abb. 1-7). So bildet sich mit den strukturellen Komponenten der Zellen (Abb. 1-5) und den Funktionen, wie sie in den Textkästen der Abbildung 1-6 den einzelnen Kom-partimenten zugeordnet sind, ein Netzwerk der Funktionen, wie es im Flussdiagramm der wichtigsten biochemischen Reaktionswege in Abbildung 1-8 dargestellt ist. So zeigen die vier Abbildungen 1-5 bis 1-8 in unterschiedlicher Darstellungsweise das Programm auf, mit dem wir uns im Abschnitt B dieses Buches befassen werden.

Ein besonderes Organell bilden noch die Geißeln der Eukaryonten. Es handelt sich dabei um einen Grundbaustein der Eukaryontenzelle. Durch die im Cytoplasma verankerten Basalkör-per, von denen die Bildung der Geißeln ausgeht, sind sie auf fundamentale intrazelluläre Strukturen der Eukaryontenzelle zurückzuführen. Sie sind in der Evolution zunächst bei frei beweglichen Einzellern, den Flagellaten, aufgetreten. Der Name der Flagellaten beruht auf ihrer Begeißelung (Flagellum: Geißel). Einzellige bewegliche Formen mit einer, mehreren oder vielen Geißeln treten aber nicht nur bei den Flagellaten auf. In bestimmten vegetativen oder generativen Entwicklungsstadien finden sie sich noch bei den meisten höher entwickelten Organismen; als männliche Gameten (Spermatozoiden) im Tierreich bis hin zu den Wirbeltieren einschließlich der Hominiden und im Pflanzenreich bis zu den Gymnospermen (Nacktsamern wie Cycadeen, Ginkgo-Baum). Erst bei den Coniferen und Angiospermen (Bedecktsamern) ist dieses frei bewegliche, „monadale" Stadium der Organisation ganz aus dem Entwicklungszyklus verschwunden.

Bau und Funktion der Geißeln sind in allen diesen Fällen die gleichen. Der Feinbau ist sehr charakteristisch. Die Geißel besteht aus neun peri-pheren und zwei zentralen Proteintubuli (Abb. 1-9). Die zentralen Tubuli sind spiralig umeinander gewunden. Sie haben eine stabilisierende und richtunggebende Funktion, eine Geißelkrümmung  kann nur senkrecht zu ihrer Verbindungsebene erfolgen. Der eigentliche Bewegungsmechanismus liegt in den peripheren Doppeltubuli aus A- und B-Tubulus. Diese bestehen im Wesentlichen aus dem Tubulin. Die Arme des A-Tubulus bestehen dagegen aus Dynein. Wie bei der Muskelbewegung verkürzen und strecken sich die einzelnen beteiligten Proteine nicht selbst, sondern gleiten aneinander vorbei. Wellenförmig laufen Verkürzungen und Verlängerungen an der Geißel entlang. Den Dyneinarmen kommt dabei eine besondere Bedeutung zu. Sie haben ATP spaltende Funktion (ATPase-Funktion) und vermitteln dadurch die Koppelung der Bewegung mit der Stoffwechselenergie. Außerdem spielen sie durch Bilden und Lösen von Bindungen mit dem B-Tubulus bei der Kraftübertragung eine Rolle (Abb. 1-9, gerasterte Sektoren). Die Geißelbewegung gleicht damit der Muskelbewegung.
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Abb. 1-6 Kompartimente der Pflanzenzelle und ihre wichtigsten Funktionen.
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Abb. 1-7 Vereinfachtes Schema einer kompartimentierten Pflanzenzelle; die Pfeile zeigen Koordinationen durch Transportprozesse zwischen den Kompartimenten an. C, Cytoplasma; Ch, Chloroplast; ER, Endoplasmatisches Reticulum; K, Kern; M, Mitochondrien; Th, Thylakoid; V, Vakuole.
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Abb. 1-8 Vernetzung des Stoffwechsels von Energie- und Baustoffen (blau) und Naturstoffen (rot).
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Abb. 1-9 Aufbau der Eukaryontengeißel aus 9 peripheren und 2 zentralen Tubuli.





1.5 Endosymbiontentheorie der Evolution eukaryotischer Zellen


1.5.1 Die Urkaryonten und ihr Erwerb von Organellen

Wir haben gesehen, dass sich die Eukaryontenzel-len von den Prokaryontenzellen der Archaebakte-rien und der Eubakterien durch den Besitz der folgenden cytologischen Strukturen unterscheiden (wenn wir einmal vom Organell der Eukaryonten-geißel absehen):


	Endomembransystem,

	Zellkern,

	lineare Chromosomen,

	Mitochondrien,

	Plastiden (Chloroplasten).



Unter Einzellern, die keine Photosynthese betreiben, gibt es viele Formen, die ihre Nahrung durch Phagocytose aufnehmen. Nahrungspartikel werden vom Cytoplasma umflossen und in einer membranumgebenen Nahrungsvakuole eingeschlossen, in der sie schließlich verdaut werden (Abb. 1-10). Auf ähnliche Weise haben die euka-ryotischen Zellen in den Frühstadien ihrer Evolution die Organellen Chloroplasten und Mitochon-drien erworben.
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Abb. 1-10 Phagocytose.



Aber wie haben diese ersten eukaryotischen Zellen, die Protoeukaryonten oder Urkaryonten, ausgesehen? Wie haben sie ihr Endomembransys-tem und ihren Zellkern erhalten? Wir können das durch die Phagocytose erklären. Bei der Verdauung der durch die Phagocytose eingeschlossenen Nahrungspartikel bleibt die die Nahrungsvakuole umgebende Membran erst einmal übrig, und es ist die Frage, was weiter mit ihr geschieht. Wenn die Membranen vieler phagocytierter Nah-rungsvakuolen nicht resorbiert wurden oder wenn die leeren Nahrungsvakuolen nicht wieder mit der äußeren Membran verschmolzen, kann das Membranmaterial zum Aufbau eines Endo-membransystems gedient haben. Die Kernhülle dürfte vom Endomembransystem gebildet worden sein. Das kennen wir genauso von den Zellkernen aller rezenter Eukaryonten, deren Kernmembran vom endoplasmatischen Retikulum gebildet wird (Abb. 1-5 bis 1-7).

Die ohne Fähigkeit zur Photosynthese allein von reduzierten organischen Substanzen des Außenmediums lebenden Prokaryonten konnten aus den aufgenommenen Nahrungspartikeln Energie nur durch glykolytische Prozesse gewinnen. Diese Prokaryontenzellen konnten nun einen großen Selektionsvorteil dadurch gewinnen, dass sie zunächst phagocytotisch aufgenommene, zur Atmung befähigte prokaryotische Zellen nicht abgebaut und verdaut, sondern als Endo-symbionten in ihrem Cytoplasma behalten und sich ihrer speziellen Fähigkeiten bedient haben. Dadurch konnten sie die Energiegewinnung durch Atmungsprozesse gewaltig steigern. Die respiratorischen Endosymbionten haben sich dann zu Mitochondrien entwickelt (Kap. 5). In einem weiteren Schritt sind dann Photosynthese betreibende prokaryotische Zellen aufgenommen worden, die den heutigen Cyanobakterien („Blaualgen") ähnlich waren. Dadurch wurden die Wirtszellen zur Photosynthese befähigt. Die Photosynthese betreibenden Endosymbionten haben sich zu Chloroplasten entwickelt (Kap. 6). Da wir annehmen, dass die grünen Eukaryontenzel-len in der Evolution zuerst die respiratorischen und erst danach die photosynthetischen Endosymbionten erworben haben, sprechen wir in der Botanik auch von der seriellen Endosymbionten-theorie.

Viele Eigenschaften des Systems der eukaryoti-schen Zelle sprechen für diese ursprünglich 1883 von A. F. W. SCHIMPER formulierte Hypothese, die sich vor allem dank der modernen Molekularbiologie zu einer fundierten Theorie entwickelt hat. Besonders dazu beigetragen hat der Vergleich der cytologischen und molekularbiologischen Eigenschaften von Mitochondrien und Chloro-plasten mit rezenten Prokaryonten (Kap. 1.5.2) und die Beobachtung heute noch andauernder Bildung rezenter Endosymbiosen (Kap. 1.5.3).



1.5.2 Cytologische und zellbiologische Belege für die Endosymbiontentheorie

Membranhüllen von Mitochondrien und Chloroplasten:


	Bei den Doppelmembranen dieser Zellorganellen entsprechen die äußeren Membranen den Pha-gocytosevakuolen, die inneren Membranen den Plasmamembranen der phagocytierten proka-ryotischen Zellen. Der Vergleich des Schemas der Eukaryontenzelle mit den wässrigen und plasmatischen Phasen (Abb. 1-5) und des Vorgangs der Phagocytose (Abb. 1-10) verdeutlicht dies.

	Die Chloroplasten der eukaryotischen Zellen mit ihren Thylakoiden entsprechen rezenten prokaryotischen Cyanobakterienzellen. Bei den Grünalgen, den von ihnen hergeleiteten höheren Pflanzen und bei den Rotalgen haben die Chloroplasten tatsächlich nur die doppelte Membranhülle. Bei anderen Algen finden wir aber Chloroplasten mit einer dreischichtigen Hülle, nämlich z. B. bei Euglena (Kap. 13.3.1) und allen Euglenophyceen und bei den Dino-phyceen (Kap. 13.5) oder gar mit einer vierschichtigen Hülle, z. B. bei Cryptomonaden (Kap. 13.5). Man kann das dadurch erklären, dass es nicht Prokaryonten waren, die phago-cytotisch geschluckt wurden, sondern bereits Chloroplasten von Eukaryonten (doppelte Chloroplastenmembran + Phagocytosemembran → dreifache Hülle) oder gar ganze Eukaryonten-zellen, von denen dann Teile abgebaut wurden (doppelte Chloroplastenmembran + Plasmamembran + Phagocytosemembran → vierfache Hülle). Durch das Vorkommen von Chloroplas-ten mit zwei, drei und vier Hüllmembranen geben die Algen wichtige Hinweise für die mehrfache, polyphyletische Entstehung euka-ryotischer Zellen durch Endosymbiose. Wir sprechen dabei von primärer (doppelte Membranhülle), sekundärer (dreifache Membranhülle) und tertiärer (vierfache Membranhülle) Endosymbiose (Abb. 1-11).



Mitochondrien und Chloroplasten sind selbstständig teilungsfähig; ihre Replikation erfolgt unabhängig vom Zellzyklus und von der Kernteilung (Kap. 12.1.3) der Eukaryontenzelle.

Mitochondrien und Chloroplasten enthalten ihre eigene DNA, die in vieler Hinsicht den DNA-Molekülen der rezenten Prokaryonten entspricht:


	Sie ist zirkulär und in Kernäquivalenten (Nucleoiden, Kap. 1.2, Abb. 1-2) konzentriert;

	sie ist der Membran angeheftet;

	ihr fehlen höher repetitive Basensequenzen (Introns, Kap. 12.5.3);

	typische Merkmale der Eukaryonten-Chromo-somen,   wie   Histone   und Nucleosomen (Kap. 12.1.2), fehlen.



Die DNA-gesteuerte Proteinbiosynthese läuft an den aus Proteinen und Ribonucleinsäure aufgebauten Ribosomen ab (Kap. 12.5.4). Nach dem Bau der Ribosomen und der Zusammensetzung der ribosomalen RNA stehen die Mitochondrien und Chloroplasten den Prokaryonten näher als den eukaryotischen Zellen. In der Basensequenz der ribosomalen Ribunucleinsäure besteht bei den Mitochondrien Verwandtschaft zu Purpurbakterien und bei den Chloroplasten zu Cyano-bakterien.



1.5.3 Rezente Endosymbiosen

Es gibt zahlreiche Beispiele rezenter Endosymbio-sen (Kap. 22.1), bei denen der Symbiont in das Cytoplasma des Wirtes aufgenommen wird:


	die urtümliche Riesenamöbe Pelomyxa palustris (Archamoebae) ohne Mitochondrien und stattdessen mit obligat endocytobiontischen Bakterien;

	eukaryotische einzellige Algen in Hydrozoen (z. B. in der Süßwasserhydra und in Korallen, Pocilopora) und Meermuscheln (Tridacna);

	prokaryotische Rhizobien (Knöllchenbakte-rien), die Luftstickstoff fixierende Symbiosen bilden (Kap. 22.2.1);

	prokaryotische Cyanobakterienzellen in Zellen von Pilzen oder höheren Pflanzen (Kap. 22.2.2.3);

	Chloroplasten aus eukaryotischen Algenzellen in den Zellen von Ciliaten oder Schnecken. Die Zellbestandteile außer den Chloroplasten werden verdaut; die Chloroplasten gelangen phagocytotisch in die Zellen der Verdauungsdrüse des Wirtes, wo sie sechs Wochen bis drei Monate photosynthetisch aktiv bleiben, aber nicht mehr teilungsfähig sind und dann ersetzt werden müssen.





1.5.4 Symbiogenese

Urkaryonten und ihre Endosymbionten haben eine Milliarden Jahre lange Coevolution durchgemacht. Wir bezeichnen dies als die Symbiogenese, in der sich Wirtszellen und Endosymbionten in vielfältiger Weise ganz eng aufeinander abgestimmt haben und die Endosymbionten allmählich zu richtigen Zellorganellen geworden sind. Diese Coevolution hat deutlich erkennbare Spuren hinterlassen:


	Die Erbinformation der DNA der aus Endosym-bionten entstandenen Organellen, Mitochon-drien (Chondriom) und Chloroplasten (Plastom), codiert bei Weitem nicht für alle Komponenten dieser Organellen. Zur Ausbildung aller ihrer Funktionen ist ein kompliziertes Zusammenwirken von Chondriom oder Plastom und Genom erforderlich. Zum Beispiel besteht die Ribulosebisphosphat-Carboxylase (Kap. 6.4.2.1) aus zwei Untereinheiten, von denen eine vom Plastom und die andere vom Kerngenom codiert wird (Kap. 12.2).
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Abb. 1-11 Vorkommen von Chloroplasten mit mehr als zwei Hüllmembranen in verschiedenen Abteilungen der Algen und ihre Entstehungsweise über sekundäre und tertiäre Endosymbiosen. (A) Eine nichtgrüne eukaryotische Wirtszelle I (hellbraun) mit dem Kern I und der Phago-cytosemembran 1 nimmt eine prokaryotische grüne (Cyanobakterien-)Zelle mit der Außenmembran 0 (blaugrün) als Endosymbiont auf. (B) In der primären Endosymbiose resultiert eine eukaryotische Zelle I, mit Chloroplasten mit der bekannten doppelten Membranhülle (0-1). (C) Eine nichtgrüne eukaryotische Wirtszelle II (rot) mit dem Kern II und der Phagocytosemembran 2 nimmt die grüne eukaryotische Zelle I als Endosymbiont auf. Die Außenmembran der Zelle I und ihr Cytoplasma mit den Mitochondrien (hier nicht gezeigt) und dem Kern I werden abgebaut; der Kern kann als Nucleomorph, wie er in den Zellen mancher Algen noch zu sehen ist, rudimentär erhalten bleiben. (D) In der sekundären Endosymbiose entsteht eine eukaryotische Zelle II mit Chloroplasten mit einer dreifachen Membranhülle (0-1-2). (E) Eine nichtgrüne Wirtszelle mit dem Kern III (blau) und der Phago-cytosemembran 3 nimmt die grüne eukaryotische Zelle II als Endosymbiont auf. (F) In der tertiären Endosymbiose entsteht nach Abbau der Außenmembran, des Cytoplas-mas mit den Mitochondrien und des Zellkerns der Zelle II eine eukaryotische Zelle III mit Chloroplasten mit einer vierfachen Membranhülle (0-1-2-3).




	Dies wurde früher als Gegenargument gegen die Endosymbiontentheorie angeführt, was aber heute molekular gut erklärt werden kann. Die Molekularbiologie hat einen umfangreichen intrazellulären Gentransfer (horizontaler Gentransfer) zwischen Endosymbionten und Zellkern und auch zwischen verschiedenen Endo-symbionten (Mitochondrien und Chloroplas-ten) und damit eine gewaltige Restrukturierung des genetischen Materials während der weiteren gemeinsamen Evolution der Urkaryonten und Endosymbionten einwandfrei nachgewiesen.





1.5.5 Hydrogen-Hypothese

Die Deutung der Mitochondrien und Chloroplas-ten als Endosymbionten ist, wie wir gesehen haben, sehr gut untermauert. Eine Schwäche der Endosymbiontentheorie steckt heute wohl noch in der Annahme der Urkaryonten. Eine alternative Hypothese, die sogenannte Hydrogen-Hypothese, versucht daher ohne die Urkaryonten auszukommen und nimmt an, dass die ersten kompartimentierten Eucyten aus einer zellulären Endosymbiose von methanogenen Archaea mit a-Proteobakterien hervorgingen. Die a-Proteobakte-rien bilden unter anaeroben Bedingungen H2, das die Archaea für die Methanproduktion benötigen. Die Symbiose machte die methanogenen Archaebakterien unabhängig von abiotischen H2-Quellen, sodass diese ihren Lebensraum enorm ausweiten konnten. Von den aufgenommen Proteobakterien könnte dann bei Anwesenheit von Sauerstoff der Evolutionstrend zur Bildung der Mitochondrien ausgegangen sein.






	Zusammenfassung
	Übungsaufgaben





	

	1. Die Vorstufen lebender Zellen waren die Progenoten. Zur Evolution lebender Zellen mussten drei Erfordernisse erfüllt werden, die von drei Stoffklassen von Makromolekülen getragen werden konnten:

	eine Abgrenzung von der Umgebung durch Fette und Lipide,

	eine Emanzipation von der Umgebung durch makromolekulare Katalysatoren der Ribonucleinsäuren (RNA) und Proteine,

	eine Speicherung und Weitergabe von Information durch Ribonucleinsäuren (RNA) und Desoxyribonucleinsäuren (DNA).








	Nennen Sie die drei Grunderfordernisse für die Evolution von Progenoten zu lebenden Zellen. Erläutern Sie die Bedeutung dieser drei Prinzipien. Ziehen Sie dazu auch Kap. 2.7, Kap. 3.2 und Kap. 12.5.2 heran. 
Nennen Sie die beteiligten Makromoleküle und beschreiben Sie ihre chemische Struktur.



	

	2. Alle lebenden Zellen sind thermodynamisch gesehen offene Systeme.




	Was verstehen wir unter einem offenen System? Warum ist das charakteristisch für das Leben? Ziehen Sie herzu auch Kap. 2.1 heran.



	

	3. In der Evolution herrschte zuerst eine RNA-Welt, wo Aufgaben der Katalyse und der Information von der RNA wahrgenommen wurden.Dann erfolgte eine erste Arbeitsteilung. Die Aufgaben der Information blieben bei der RNA, die der Katalyse gingen auf die Proteine über.

Dann erfolgte eine zweite Arbeitsteilung. Die Aufgabe der Informationsspeicherung wurde von der DNA und die Weitergabe der Information von der RNA übernommen. Es entstand die heutige DNA-Welt.





	Schildern Sie den Verlauf von der RNA- zur DNA-Welt. 
Was bedeuten die dabei abgelaufenen Arbeitsteilungen aufmolekularer Ebene für den Ablaufder Lebensvorgänge in allen rezenten Organismen?



	

	4. Die unter Punkt 1 genannten Grunderfordernisse sind bei den Prokaryonten realisiert.




	Worauf beruht der Name „Prokaryont"? Schildern Sie die zelluläre Struktur und wie die Grunderfordernisse realisiert sind.



	

	5. Besondere Eubakterien sind die für die Botanik wichtigen Photosynthese betreibenden Cyanobakterien.




	Beschreiben Sie die Cyanobakterien-Zellen und die Lebensweise und Verbreitung der Cyanobakterien.




	

	6. Die Eukaryontenzellen sind kompartimentiert, sie besitzen:

	ein Endomembransystem,

	einen Zellkern,

	Organelle wie Mitochondrien und Plastiden (Chloroplasten).








	Zeichnen Sie ein Schema der Eukaryontenzelle mit ihren Membransystemen, Kompartimenten und Organellen. 
Listen Sie die Aufgaben der einzelnen Bestandteile auf.




	

	7. Ein besonderes Organell eukaryotischer Zellen sind die Geißeln.




	Schildern Sie Bau und Funktion der Eukaryontengeißel.



	

	8. Urkaryonten hatten ein Endomembransystem und einen Zellkern.




	Wie kann es in der Evolution zur Ausbildung von Endomembransystem und Zellkern gekommen sein?




	

	9. Durch die Aufnahme von zur Atmung bzw. zur Photosynthese fähiger Prokaryontenzellen entstanden durch den Prozess der Phagocytose in serieller Endosymbiose die Organellen der Mitochondrien und Chloroplasten.




	Beschreiben Sie den Vorgang der Phagocytose. Wie können dadurch Endosymbionten zu Zellorganellen geworden sein?




	

	10. Wichtige Belege für die Endosymbionten-theorie der Evolution der kompartimentierten eukaryotischen Zellen kommen aus der Cytologie und Zellbiologie und aus der Beobachtung rezenter Endosymbiosen.




	Erläutern Sie cytologische und zellbiologische Beobachtungen zur Stützung der Endosymbionten-theorie. 
Beschreiben Sie eine Auswahl rezenter Endo-symbiosen. Ziehen Sie dazu auch Kap. 22 heran.



	

	11. In Milliarden Jahre dauernder Symbiogenese haben der ursprüngliche Wirt und die Endosymbionten eine enge Coevolution durchgemacht.




	Worin äußert sich die Coevolution der ursprünglichen Wirts- und Endosymbiontenzellen in den rezenten Eukaryontenzellen?



	

	12. Eine Schwachstelle der Endosymbionten-theorie besteht in der Annahme der Urka-ryonten, die nicht so gut durch Beobachtungen belegt ist. Die Hydrogenhypothese ist eine Alternative, die ohne Urkaryonten arbeitet.



	Was beinhaltet die Hydrogenhypothese?
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2.1 Fließgleichgewichte und Bioenergetik

Bei der Betrachtung der ersten Schritte der Evolution von Lebewesen (Kap. 1.1) wurde deutlich, dass Lebewesen sich als offene Systeme grundsätzlich von geschlossenen Systemen unterscheiden. In geschlossenen Systemen gelangen chemische Reaktionspartner zu einem chemischen Gleichgewicht, und das System ist dann nicht mehr weiter entwicklungsfähig. Dieses geschieht beispielsweise auch dann, wenn wir die Reaktionspartner einer uns interessierenden biochemischen Reaktion mit dem die Reaktion katalysierenden Enzym in einem Reagenzglas zusammenbringen.

Die in Lebewesen ablaufenden Reaktionen verhalten sich jedoch wesentlich anders. Hier werden einerseits die Produkte der Reaktion laufend dem System entnommen, sodass andererseits mit entsprechender Geschwindigkeit laufend Energie und Materie wieder zugeführt werden müssen, damit sich das System nicht verzehrt. Man bezeichnet gleichgewichtsähnliche Zustände, die sich unter ständigem Zu- und Abfluss von Materie und Energie einstellen, als Fließgleichgewichte. Ein Fließgleichgewicht gleicht also dem auf einer bestimmten Höhe bleibenden Wasserspiegel in einem Gefäß, aus dem ständig Wasser ausläuft, dem aber ständig die entsprechende Menge Wasser wieder zugeführt wird (Abb. 2-1).

Nicht nur die chemischen Prozesse des Stoffwechsels sind Beispiele für Fließgleichgewichte. Vielmehr befinden sich lebende Zellen, Organismen, Lebensgemeinschaften, ja die ganze Biosphäre im Zustand des Fließgleichgewichts.

Wir wollen uns noch einige Eigenschaften von Fließgleichgewichten vor Augen führen, die für die Lebensprozesse wichtig sind.


	Fließgleichgewichte lassen sich durch Kontrolle des Zu- und Abflusses regulieren. Hierauf beruhen viele Regulationsmechanismen, die wir bei lebenden Systemen, z. B. im Stoffwechsel, antreffen. Häufigster Modus: bei bestimmten „Schrittmacherreaktionen“ (enzymatischen Engpässen) werden Enzymaktivitäten geändert (Kap. 2.7.5).

	Da Fließgleichgewichte auf ständigem Austausch von Materie und Energie mit der Umgebung beruhen, können sie ständig Arbeit leisten (vgl. Abb. 2-1).

	Fließgleichgewichtssysteme können in einer Kette in Form einer Kaskade hintereinander geschaltet werden, wobei der Ausfluss des einen Systems gleichzeitig als Zulauf des nächsten Systems wirkt (Abb. 2-1). Mittels solcher Fließ-gleichgewichtskettenArbeitlässt sich der Gesamtbetrag an Freier Energie eines Energie liefernden Prozesses in kleinere und damit „handlichere“ Portionen zerlegen. Dieses Prinzip der Energiezerlegung durch Fließgleichgewichtskaskaden begegnet uns im Zusammenhang mit der Atmungskette oder dem Elektronentransport bei der Photosynthese.



[image: images]

Abb. 2-1  Eine Wasserkaskade als Modell für eine Serie hintereinander geschalteter Fließgleichgewichtssysteme. Der Gesamtbetrag an Freier Energie AG wird in die Teilbeträge ΔG(A) bis ΔG(D) zerlegt. Jedes der Systeme leistet Arbeit, z. B. durch Produktion von elektrischem Strom, der eine Pumpe antreiben kann.



„Leben“ bedeutet also das ständige Aufrechterhalten von Fließgleichgewichten. „Tod“ bedeutet demgegenüber das Zusammenbrechen der Fließgleichgewichte. Die Lehre vom Energieumsatz in lebenden Systemen bezeichnet man als Bioenergetik. Trotz der Besonderheiten des Lebens gelten aber auch hier die grundlegenden Gesetze der Thermodynamik, die auch die Beziehungen zwischen Materie und Energie in der anorganischen Welt beschreiben. Lebewesen müssen den Gesetzen der Physik folgen, und wir wollen uns hier mit einigen Aussagen der Thermodynamik vertraut machen.




2.2 Wärme und Arbeit sind verschiedene Formen von Energie

Die Thermodynamik beschreibt Energieumsetzungen von Systemen in einem abgegrenzten Raum. Alles außerhalb dieses Raumes ist die Umgebung. Über die Energiebilanz eines Systems und seiner Umgebung gibt der 1. Hauptsatz der Thermodynamik Auskunft. Dieser besagt:


	Die Gesamtenergie eines Systems und seiner Umgebung ist konstant.



Das bedeutet: Nimmt die Gesamtenergie in einem System ab, muss die Energie der Umgebung um einen entsprechenden Betrag zunehmen, und umgekehrt. Energie kann somit weder geschaffen noch vernichtet, sondern nur umgeformt, gespeichert oder zwischen einem System und seiner Umgebung verschoben werden.

Mathematisch formuliert lautet der 1. Hauptsatz der Thermodynamik:

(Gl. 2.1) [image: image]

Dabei ist





	ΔU
	Änderung der inneren Energie des Systems während eines Prozesses;



	Q
	die dem System zugeführte Wärmemenge;



	A
	die von dem System gegenüber dessen Umgebung geleistete Arbeit.






Läuft ein Prozess isobar, also unter konstantem Druck ab (wie es in biologischen Systemen in der Regel der Fall ist), wird Q in Gleichung 2-1 auch als Enthalpieänderung (Δ H) bezeichnet. Eingesetzt in Gleichung 2-1 ergibt sich dann:

(Gl. 2.2) [image: image]

Läuft ein Prozess isobar und zudem bei konstantem Volumen ab, leistet das System gegenüber der Umgebung keine Arbeit. Es gilt dann:

(Gl. 2.3) [image: image]

Es ist wichtig zu merken: Der Gesamtbetrag der Energieänderung des Systems (ΔU) ist ausschließlich abhängig von der Lage des Energiezustands vor und nach Abschluss der Energieänderung, nicht jedoch vom Weg, auf dem ΔU zustande gekommen ist. Dieser kann durchaus verschieden sein. Der Weg bestimmt aber den relativen Anteil, den Q und A am Gesamtbetrag von ΔU haben (Gl. 2-1).

Gleichung 2-1 enthält die Größe „Arbeit“, die wir nun noch näher betrachten müssen. Nahe liegend ist uns meist der Begriff der mechanischen Arbeit. Hebt man beispielsweise unter Aufwendung von Kraft (K) ein Gewicht der Masse m (kg) vom Boden auf und verändert dadurch die Lage des Gewichts um die Höhe Δh (m), gilt:

(Gl. 2.4) [image: image]

Man kann auch sagen:

(Gl. 2.5) [image: image]

Da aber gilt:

(Gl. 2.6) [image: image]

können wir für die Arbeit im Schwerefeld der Erde (mit der Erdbeschleunigung g in m · s–2) Gleichung 2-4 umschreiben:

(Gl. 2.7) [image: image]

Hieraus ergeben sich zwei wichtige Punkte:


	Arbeit verkörpert nichts anderes als eine spezielle Form von Energie. Arbeit und Energie werden mit derselben Maßeinheit, dem Joule, gekennzeichnet, dessen Definition



[image: image]

aus den Gleichungen 2-4 bis 2-7 folgt (vgl. Kompakt 3-2).



	Die Gleichungen 2-4, 2-5 und 2-7 zeigen, dass Arbeit durch einen die treibende Kraft charakterisierenden Kapazitätsfaktor (hier die Masse m) und einen die Lageveränderung charakterisierenden Intensitätsfaktor (hier die Höhe Dh) bestimmt wird.





Tab. 2.1 Kapazitäts- und Intensitätsfaktoren bei verschiedenen Formen der Arbeit (oder Energie).





	Arbeit (Energie)
	Kapazitäts-faktor
	Intensitätsfaktor





	mechanisch
	Masse (m)
	Strecke (l) oder Höhe (h)



	Oberfläche
	Fläche (O)
	Oberflächenspannung (Γ)



	elektrisch
	Ladung (q)
	Spannung (E)



	chemisch
	Mozahl (n)
	chemisches Potenzial [image: image]






Auf dieser allgemeinen Definition des Begriffs Arbeit fußend können wir über den Fall der mechanischen Arbeit hinaus auch andere Fälle von Energieumsetzungen, die in biologischen Systemen eine Rolle spielen, als Arbeit beschreiben. Bei der Formulierung der folgenden Beispiele bedeutet das negative Vorzeichen, dass Arbeit an der Umgebung des Systems geleistet wird, Energie also dem System selbst verloren geht. Die zugehörigen Kapazitäts- und Intensitätsfaktoren sind in Tabelle 2-1 zusammengestellt.


	Oberflächenarbeit wird geleistet, wenn eine Oberflächenzunahme (DO) eines Pflanzenorgans gegen die Spannung (G) der äußeren Abschlussgewebe bewirkt wird:



(Gl. 2.8) [image: image]


	Elektrische Arbeit wird geleistet, wenn in einer Zelle Ionen oder Elektronen mit einer Gesamtladung (Δq) aufgrund eines elektrischen Potenzials (E) transportiert werden:



(Gl. 2.9) [image: image]


	Chemische Arbeit wird geleistet, wenn Moleküle dem System durch chemische Umsetzung oder durch Transport in die Umgebung verloren gehen. Der Intensitätsfaktor wird hierbei durch das chemische Potenzial ßi, der Kapazitätsfaktor durch die Anzahl der Mole (Dni) der bei der Umsetzung beteiligten Verbindung repräsentiert. Der Index i soll die Art der beteiligten Moleküle kennzeichnen.



(Gl. 2.10) [image: image]

Wir halten zusammenfassend fest:

Das Aufrechterhalten der Lebensprozesse erfordert ständige Leistung von Arbeit in verschiedener Ausprägung, sei es als mechanische Arbeit, chemische Arbeit, Transportarbeit usw. Es ist Aufgabe vieler Stoffwechselprozesse, Energie so zu transformieren, dass sie von den lebenden Systemen zur Leistung dieser Arbeit genutzt werden kann.



2.3 Die Entropie bestimmt die Richtung von Prozessen

Der 1. Hauptsatz der Thermodynamik gibt uns lediglich Auskunft über Energiebilanzen. Er erlaubt uns jedoch keine Voraussage, in welcher Richtung ein bestimmter Prozess spontan ablaufen wird. Gerade diese Frage aber stellt sich im Zusammenhang mit biologischen Prozessen sehr oft.

Unsere Erfahrung sagt uns, dass Prozesse eine Richtung haben und dass Voraussagen über diese Richtung möglich sind: Bringen wir einen wärmeren Metallblock mit einem kälteren in Berührung, so wird die Wärme vom warmen zum kalten Block strömen, nicht umgekehrt, bis beide Blöcke gleich warm sind. Oder: Moleküle werden vom Ort hoher zum Ort niedriger Konzentration strömen (Diffusion, Kap. 3.3), nicht umgekehrt, bis der Konzentrationsausgleich erreicht ist. Was ist das Spontaneitätskriterium, die treibende Kraft, die einen Prozess spontan in einer bestimmten Richtung ablaufen lässt? Das gesuchte Kriterium ist die Entropie (S). Die Entropie ist ein abstrakter Begriff, ein mathematischer Index für die Zufallsverteilung von Materie und Energie im Universum oder, in anderen Worten, für die „Unordnung“ im Universum. Die Maßeinheit der Entropie ist J mol–1 K–1.

Der 2. Hauptsatz der Thermodynamik macht eine allgemeine Aussage über die Entropie:


	Die Entropie des Universums nimmt zu.



Diese Aussage bedeutet: Im Zustand völliger statistischer Gleichverteilung von Energie und Materie im Universum, also im Zustand größtmöglicher „Unordnung“, weist die Entropie den höchsten Betrag auf. Da aber Gleichverteilung (also „Unordnung“) wahrscheinlicher ist als Ungleichverteilung (also „Ordnung“), laufen alle die Prozesse spontan ab, bei denen die Entropieänderung des Systems und die seiner Umgebung zusammengenommen eine Entropiezunahme ergeben und die damit, zusammen betrachtet, zur Entropiezunahme des Universums beitragen. Hieraus ergibt sich aber auch, dass durchaus Prozesse möglich sind, bei denen die Entropie des Systems selbst abnimmt, vorausgesetzt die Entropie der Umgebung nimmt dabei zu, und zwar um einen Betrag, der größer ist als die Entropieabnahme im System. Das ist eine wichtige Aussage. Sie bedeutet nämlich, dass Lebewesen, die wegen der für sie typischen Erzeugung und steten Aufrechterhaltung einer hohen inneren Ordnung dem 2. Hauptsatz der Thermodynamik zunächst zu widersprechen scheinen, eben doch den Gesetzen der Thermodynamik gehorchen.



2.4 Die „Freie Energie“ ist ein Maß für nutzbare Energie

Grundsätzlich können wir auf der Basis des Entropiebegriffs die Richtung eines Prozesses voraussagen. Dabei müssten allerdings die Entropieänderungen sowohl im betrachteten System als auch in dessen Umgebung bestimmt werden. Diese Forderung lässt sich in der Praxis nur sehr schwer erfüllen.

J. W. GIBBS hat das Problem gelöst, indem er die Größe „Freie Energie201D einführte. GIBBS zu Ehren trägt die Freie Energie das Symbol G. Die mathematische Definition lautet:

(Gl. 2.11) [image: image]

Dabei bedeuten:




	ΔG
	Änderung der Freien Energie bei einem Prozess, der unter konstantem Druck (isobar) und konstanter Temperatur (isotherm) stattfindet;



	ΔH
	Änderung der Enthalpie des Systems;



	ΔS
	Änderung der Entropie des Systems;



	T
	absolute Temperatur in Kelvin.






Die Definition von ΔG nach Gleichung 2-11 setzt also den 1. Hauptsatz der Thermodynamik (Aussage über die Enthalpie, H; vgl. Gl. 2-2) mit dem 2. Hauptsatz (Aussage über die Entropie, S) in Beziehung. Mit anderen Worten: Der Begriff Freie Energie sagt sowohl etwas über die Enthalpieänderung während des betrachteten Prozesses als auch über dessen Richtung aus. Dabei gilt:


	Prozesse, bei denen die Freie Energie abnimmt und damit für Arbeit zur Verfügung steht, bezeichnet man als exergon. Sie laufen spontan ab, und ΔG ist negativ.

	Prozesse mit einer Zunahme an Freier Energie sind zwar möglich, jedoch laufen sie nicht spontan ab, sondern nur unter Zufuhr der Energie von außen. Solche energiebedürftigen Prozesse bezeichnet man als endergon, und ΔG ist positiv.

	Ein Prozess läuft so lange spontan ab, bis die Freie Energie ihren niedrigsten dem System zukommenden Wert erreicht hat. Diesen Endzustand bezeichnet man als Gleichgewicht. Im Gleichgewichtszustand findet eine Reaktion in keiner Richtung bevorzugt statt, und ΔG ist gleich Null. 



ΔG hängt nicht nur von der chemischen Natur der Reaktionspartner, sondern auch von deren Konzentration ab. Zur Vergleichbarkeit der Werte müssen daher Standardbedingungen für ΔG definiert werden. Als Standardbedingungen für biochemische Prozesse wurden der pH-Wert von 7 und einmolare Konzentrationen aller Reaktionspartner festgelegt. Die Änderung der Freien Energie unter diesen Standardbedingungen symbolisiert man mit ΔG'0. Wir dürfen dabei aber nicht übersehen, dass in den Zellen meist weder für den pH-Wert noch für die Konzentrationen der Reaktionspartner die Standardbedingungen vorliegen. Daher kann die Änderung der Freien Energie einer in der lebenden Zelle ablaufenden Reaktion beträchtlich von ΔG’0 abweichen. (Im Folgenden sind aber stets nur Werte für Standardbedingungen angegeben.)



2.5 Die Energiekoppelung bei biochemischen Umsetzungen

Viele Lebensvorgänge stellen endergone Prozesse dar, die nur dann ablaufen können, wenn Freie Energie zugeführt wird. Die Synthese von komplizierten Verbindungen aus einfachen Molekülen, der Transport von Molekülen gegen ein Konzentrationsgefälle oder der Aufbau komplexer Zellstrukturen aus einfachen Materiebausteinen sind Beispiele für endergone Prozesse.

Man kann sagen: „Leben“ bedeutet das ständige Aufrechterhalten endergoner Prozesse durch Zufuhr von Freier Energie. Da nach dem 1. Hauptsatz der Thermodynamik die erforderliche Energie nicht spontan entstehen kann, muss sie von einem Energie liefernden Vorgang abgezweigt werden. Mit anderen Worten:

Exergone Reaktionen können endergone Prozesse antreiben. Man bezeichnet dies als Energiekoppelung.

Ein mechanisches Modell für Energiekoppelung ist in Abbildung 2-2 gezeigt (s. auch Kompakt 2-1). Energiekoppelung ist deshalb möglich, weil sich bei einer Folge von Prozessen (z. B. chemischen Reaktionen) die Gesamtänderung der Freien Energie für diese Folge aus den DG-Werten der Einzelschritte aufaddiert. Die Gesetze der Thermodynamik lassen daher zu, dass einzelne Schritte der Reaktionsfolge mit einer Zunahme der Freien Energie verbunden sein können, wenn nur insgesamt für die Reaktionsfolge gesehen die Freie Energie abnimmt, die Folge insgesamt also zur Entropiezunahme des Universums beiträgt.

Bei der Energiekoppelung biologischer Prozesse erfolgt die Energieübertragung zwischen endergonem und exergonem Vorgang durch das ATP/ADP-System (Kompakt 2-1). Die in der energiereichen Phosphatbindung des ATP gespeicherte Energie wird zum Antrieb endergoner Prozesse, d. h. zur Leistung chemischer Arbeit, genutzt. Dabei wird ATP in das energieärmere ADP überführt. Dieses wiederum wird auf Kosten stark exergoner Prozesse, z. B. in der Atmungskette, wieder zu ATP regeneriert (Abb. 2-3). Das ATP/ADP-System befindet sich somit in einem fortwährenden „Turnover“. So setzt ein Mensch im Verlauf eines Tages ungefähr die seinem Körpergewicht entsprechende Menge an ATP um. Dabei ist die zu einem gegebenen Moment in einer lebenden Zelle anzutreffende Menge ATP mit weniger als 1 g pro kg Frischgewicht sehr gering.

Wir wollen das in Abbildung 2-2 dargestellte Beispiel einer unter Beteiligung des ATP/ADP-Systems zustande kommenden energetischen Koppelung noch etwas näher betrachten.

Die im Stoffwechsel häufig auftretende Bindung eines Phosphorsäurerests an ein Zuckermolekül (hier Glucose) wird auch als Phosphory-lierung des Zuckers bezeichnet und stellt formal eine Veresterung einer Hydroxylgruppe des Zuckers (hier am Kohlenstoffatom 6 der Glucose) mit Phosphorsäure (Pi) dar. Der Ester ist energiereicher als die Ausgangsverbindung und die Phos-phorylierung damit ein endergoner Vorgang:

[image: image]

[image: images]

Abb. 2-2 Das Prinzip der Energiekoppelung. Oben ein mechanisches Modell: Der linke Springer wird auf das Podest hinaufgeschleudert (Energie verbrauchender Vorgang), indem sein Partner von einem anderen (höheren) Podest auf die Wippe springt (Energie liefernder Vorgang). Die Koppelung beider Prozesse wird durch die Wippe bewirkt. Unten die Formulierung der Koppelung zwischen einem Energie liefernden (rechts) und einem Energie verbrauchenden biochemischen Prozess (links). Die Koppelung wird durch das ATP/ADP-System bewirkt.



Als Beispiel für den Energie liefernden (exergonen) Vorgang ist hier die biologische Oxidation von Wasserstoff mit Sauerstoff, wie sie in der Atmungskette (Kap. 5.2.2) vorkommt, dargestellt. Als Beispiel für den Energie verbrauchenden (endergonen) Vorgang dient die Phospho-rylierung der Glucose, wobei durch Übertragung eines vom ATP stammenden Phosphatrests Glucose-6-phos-phat (G–6–P) entsteht. Die abwärts gerichteten Pfeile bedeuten exergone Prozesse, die endergone Prozesse (aufwärts gerichtete Pfeile) antreiben.

Die Phosphorylierung lässt sich jedoch an die Abspaltung eines Phosphatrestes von ATP, einen exergonen Prozess, koppeln:

[image: image]

Die Energiebilanz beider Teilprozesse lehrt:




	Endergoner Prozess:
	ΔG'0 = +13,8 kJ mol–1



	Exergoner Prozess:
	ΔG'0 = –30,5 kJ mol–1



	Summe beider Prozesse:
	ΔG'0 = –19,7 kJ mol–1







[image: images]

Abb. 2-3 Der Kreislauf des ATP/ADP-Systems in einer Zelle.



Die Energiekoppelung beider Prozesse bei der Phosphorylierung lässt sich also wie folgt formulieren:

[image: image]

Aus dieser Formulierung lässt sich ablesen:


	Insgesamt ist das Anknüpfen eines Phosphatrests an die Glucose unter Verbrauch von ATP ein exergoner Prozess.

	Bei der Phosphorylierung der Glucose geht die in der energiereichen Phosphatbindung des ATP gespeicherte Energie zum Teil auf die Glucose über und bleibt somit erhalten. Durch die Phosphorylierung wird die Glucose auf ein höheres Energieniveau gehoben. Dieses ist der eigentliche Energie verbrauchende Schritt der Reaktionsfolge.








Kompakt 2-1 Endergone Bildung und exergone Spaltung von ATP

[image: images]







2.6 Die Energiekoppelung bei biophysikalischen Umsetzungen mit Licht

In der Evolution der Organismen war die Ausnutzung der Sonnenenergie durch die Lebewesen eine wichtige Grundlage der Sicherung der Versorgung mit Nahrung und Energie. Voraussetzung für die Ausnutzung der Sonnenenergie ist die Absorption von Lichtquanten durch geeignete Pigmente (Kap. 6.2.2).


2.6.1 Halobakterien

Halobakterien haben den einfachsten bekannten Mechanismus der Umsetzung von Sonnenenergie in Stoffwechselenergie. Halobacterium halo-bium ist eine Species salzliebender (halophiler) Archaebakterien, die in Salzseen und Salzlaken bei einer Kochsalz- (NaCl-)Konzentration von 3 mol l–1, d.h. etwa der sechsfachen NaCl-Kon-zentration des Meerwassers, leben. In bestimmten Bereichen ihrer Membran besitzen sie ein purpurrotes Pigment, das Retinal, das an ein Protein gebunden ist und mit diesem zusammen das Bacteriorhodopsin bildet. Bei Absorption von Lichtquanten (h · v; h: PLANCKSCHE Konstante, v: Frequenz; siehe Kap. 6.2.1) der Wellenlänge λ = 570 nm gibt das Bacteriorhodopsin ein Proton (H+) ab. Das Bacteriorhodopsin ist so in der Außenmembran der Halobakterien verankert, dass das Proton nur auf die Außenseite gelangen kann. Dies bedeutet, dass der lichtabhängige Vorgang zu einer Ladungstrennung der Komponenten des Wassers (H2O ⇌ H+ + OH–) führt (Kompakt 2-2).

Man sieht, dass ein Gradient aufgebaut wird, der eine elektrische Komponente (Ladung) und eine chemische Komponente (Protonenkonzentration) hat. Dieser elektrochemische Protonengradient, [image: image] (Kompakt 2-2), enthält Energie, die nun in chemische Energie in Form von Adeno-sintriphosphat (ATP) umgewandelt werden kann und so für die verschiedenen Zwecke des Stoffwechsels nutzbar wird. Durch energieabhängige Transportprozesse an ihrer Plasmamembran können die Halobakterien auch ihre interne Na+-Kon-zentration niedrig halten und sind an ihr hoch konzentriertes NaCl-Milieu ausgezeichnet angepasst.



2.6.2 Durch Licht energetisierte Redoxreaktionen

Bei der lichtabhängigen Protonenpumpe und Energiegewinnung der Halobakterien handelt es sich genau genommen nicht um Photosynthese, die immer direkt mit CO2-Assimilation verknüpft ist (Kap. 6.4.2). Bei allen Photosynthese betreibenden Organismen dient Chlorophyll (Kompakt 6-2) der Lichtabsorption. In den chlorophyllhaltigen Photosystemen werden durch Absorption von Lichtquanten Elektronen angeregt und auf ein höheres Energieniveau angehoben. Die Elektronen werden dann entlang einer Kette von Elektronenakzeptoren und Elektronendonatoren übertragen. Zum Verständnis dieses Vorgangs ist eine Diskussion des Oxidations- und Reduktionsbegriffs erforderlich:


	Eine Oxidation ist eine Reaktion mit Sauerstoff oder ein Entzug von Wasserstoff oder ein Entzug von Elektronen.

	Eine Reduktion ist eine Reaktion mit Wasserstoff oder ein Entzug von Sauerstoff oder eine Zufuhr von Elektronen.

	Bei einer Redoxreaktion wird immer der eine Reaktionspartner (das Oxidationsmittel) reduziert, der andere (das Reduktionsmittel) oxi-diert.









Kompakt 2-2 Energiekoppelung zwischen elektrochemischen Protonengradienten und ATP

Elektrochemische lonengradienten

Wie der Name sagt, setzen sich elektrochemische lonengradienten aus einer chemischen Komponente (Konzentrationsgradient: Δc = c1 - c2) und einer elektrischen Komponente (Membranpotenzialgradient: ΔE = E1 – E2) zusammen und können folgendermaßen als [image: image] formuliert werden (Einzelheiten s. Kap. 3):

[image: image]



	z
	≡ elektrische Ladung des Ions, z. B. +1 für H+ oder K+, +2 für Ca2+ (dimensionslose Zahl)



	F
	≡ FARADAY-Konstante: die Elektrizitätsmenge, die 1 Mol Elektronen entspricht = 96550 J mol–1 V–1



	R
	≡ Gaskonstante = 8,3 J mol–1 K–1



	T
	≡ absolute Temperatur in K



	c
	≡ lonenkonzentration, auf der “1 ”-Seite und der “2”-Seite der Membran (Einheit: mol m–3)



	ΔE
	≡ elektrische Membranpotenzialdifferenz zwischen den beiden Membranseiten (Einheit: V)





Elektrochemische lonengradienten an Membranen haben also die Dimension einer Energie:

[image: image]

[image: images]
Koppelungsfaktor (ATPase) in der Membran:

Die mit dem Rückstrom der Protonen durch den Koppelungsfaktor in der Membran bei dem damit verbundenen Abbau von [image: image] frei werdende Energie wird in die chemische Energie der energiereichen Phosphorsäureanhydridbindung im ATP umgewandelt.






Wichtige biologische Redoxsysteme sind z. B. das Metabolitenpaar Äpfelsäure/Oxalessigsäure (Kompakt 2-3; Abb. 5-7) und das Nicotinsäure-amid-adenin-dinucleotid (NAD+/NADH + H+) bzw. das Nicotinsäureamid-adenin-dinucleotid-phosphat (NADP+/NADPH + H+). Sie können in einer Redoxkette angeordnet sein (Kompakt 2-3).

Ob ein Redoxsystem ein anderes Redoxsystem reduzieren kann oder von ihm reduziert wird, hängt von seinem Redoxpotenzial ab. Dieses ist ein Maß für seinen „Elektronendruck“, d. h. seine Bereitschaft, Wasserstoff oder Elektronen abzugeben. Letztere ist umso größer, je negativer das Redoxpotenzial ist. Die Anordnung verschiedener Redoxsysteme in einer Redoxkette wird also von der relativen Größe ihrer Redoxpoten-ziale bestimmt.

Der Nullpunkt der Redoxpotenzialskala wurde durch Definition festgelegt. Man wählte dazu das Redoxsystem

[image: image]

(e–: Elektron) und definierte sein Redoxpotenzial bei chemischen Normalbedingungen, d. h. u. a. bei einmolaren Konzentrationen der Reaktionspartner und einem pH-Wert von 0, als E0 = 0 Volt. Für biologische Systeme benutzt man eine modifizierte Definition, E'0, für einen physiologischen pH-Wert von 7, d. h. eine Wasserstoffionen-Konzentration von 10–7 mol l–1.






Kompakt 2-3 Redoxsysteme


	NAD+ und NADP+:



[image: images]
Nicotinsäureamid-Adenin-Dinucleotid (NADP+)

Das Nicotinsäureamid-Adenin-Dinucleotid-Phosphat (NADP+) enthält an dieser Stelle noch eine weitere Phosphorsäuregruppe


	 Redoxreaktionen erfolgen am Nicotinsäureamid:



[image: images]

	 Ein Beispiel einer kurzen Redoxkette aus zwei Redoxsystemen:



[image: images]





E'0 von NAD+/NADH + H+ ist -0,32 Volt, E’0 von Sauerstoff/Wasser ist +0,81 Volt. Somit beträgt das Redoxpotenzialgefälle zwischen NAD+/NADH + H+ und O2/H2O ΔE'0 = 1,13 Volt. Das dadurch gegebene Energiegefälle errechnet sich als

(Gl. 2.12) [image: image]

ΔG’0 ist als Änderung der Freien Energie unter physiologischen Bedingungen definiert (Kap. 2.4); z die Anzahl der pro Molekül des Reduktionsmittels bei der Oxidation abgegebenen Elektronen und F die FARADAY-Konstante (vgl. Kompakt 2-2). Bei der Reaktion
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beträgt also die Änderung der Freien Energie (vgl. Kap. 2.4)

[image: image]

Umgekehrt muss eine Energieschwelle von dieser Größe überwunden werden, um die Reduktionsäquivalente aus dem Wasser dem Redoxpotenzial-gradienten entgegen auf das NAD+ zu übertragen.



2.6.3 Photosynthese betreibende Eubakterien

Die Photosynthese betreibenden Bakterien sind Rhodospirillaceen, Chromatiaceen (Abb. 2-4 A), Chlorobiaceen (Abb. 2.4 B) und Chloroflexaceen sowie Cyanobakterien (Abb. 2.4C). Sie haben Thy-lakoidmembranen als Einstülpungen ihrer Plasmamembran, die die Pigmentsysteme der Photosynthese tragen (Abb. 1-2, Kap. 1.2). Sie besitzen meistens nur ein Photosystem (PS) mit Bacteriochlorophyll. Bei den Purpurbakterien, nämlich den Schwefelpurpurbakterien (Chromatiaceen) und den schwefelfreien Purpurbakterien (Rhodospirilla-ceen) (Abb. 2-4 A) werden durch Absorption von zwei Lichtquanten am PS zwei Elektronen angeregt, sodass das PS ein negativeres Redoxpotenzial als im nicht angeregten Zustand erhält. Die Elektronen fließen entlang einer Redoxkette zum PS zurück, das damit wieder seinen nicht angeregten Zustand erreicht. Bei diesem Elektronenfluss wird an den Thylakoidmembranen ein elektrochemischer Protonengradient, [image: image] aufgebaut, der zur ATP-Bildung genutzt werden kann (vgl. Kompakt 2-2). Dieser zyklische Elektronentransportweg, der die Elektronen wieder zum Ausgangspunkt zurückführt, stellt bei den Purpurbakterien die einzige Möglichkeit des photosynthetischen Elektronenflusses dar. Das dabei gewonnene ATP dient als Energiequelle für die photosynthetische CO2-Reduktion. Ein Teil der Energieäquivalente aus dem zyklischen Elektronentransport wird auch gebraucht, um die Reduktionsäquivalente in Form von NADH + H+ für die CO2-Reduktion bereitzustellen. Dabei müssen Elektronen unter Energieverbrauch gegen einen Redoxpotenzialgradienten eine Redoxkette „bergauf“ gedrückt werden.

Bei den grünen Schwefelbakterien (Chlorobiaceen) gibt es neben dem zyklischen Elektronentransportweg, der wiederum der ATP-Bildung dient, einen nicht-zyklischen Elektronentransport (Abb. 2-4 B). Die Elektronen können hier vom angeregten Zustand des PS über eine Kette von Redoxsys-temen direkt zum NAD+ fließen und dieses zu NADH reduzieren.

Die Purpurbakterien und die grünen Schwefelbakterien sind obligatorische Anaerobier. Sie entnehmen die Reduktionsäquivalente für die CO2-Reduktion entweder aus Schwefelwasserstoff (H2S) und reichern statt des O2 elementaren Schwefel an (Schwefelpurpurbakterien, grüne Schwefelbakterien) oder aus einfachen reduzierten organischen Substanzen (H2A; z. B. Brenztraubensäure; schwefelfreie Purpurbakterien).

Ein Photosynthesemechanismus wie der dieser Gruppen von rezenten Bakterien hätte nicht zur O2-Anreicherung in der Erdatmosphäre führen können. Bereits bei den zellkern- und organellenlosen Prokaryonten (vgl. Kap. 1.2) war die Evolution aber auch schon zur Ausbildung eines zweiten Photosystems mit O2-Entwicklung fortgeschritten, nämlich bei den schwefelfreien grünen Bakterien (Chloroflexaceen) und den Cyanobakte-rien (Abb. 2-4 C). Die Cyanobakterien haben auch schon Chlorophyll a an Stelle des Bacteriochloro-phylls.
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Abb. 2-4 Vergleich der Lichtreaktionen der Photosynthese bei verschiedenen Organismengruppen. (A) Nur zyklischer Elektronentransport an einem Photosystem; H2S oder H2A als [2H]-Donatoren: Schwefelpurpurbakterien (Chromatiaceen) und schwefelfreie Purpurbakterien (Rhodospirillaceen). (B) Zyklischer und nicht-zyklischer Elektronentransport an einem Photosystem; H2S als [2H]-Donator: Grüne Schwefelbakterien (Chlorobiaceen). (C) Nicht-zyklischer Elektronentransport an zwei Photosystemen (PS I, PS II) und zyklischer Elektronentransport am PS I; H2O als [2H]-Donator: Chloroxybakterien (Chloroflexaceen), Cyanobakterien, Eukaryonten. Bei den Diagrammen soll man sich vorstellen, dass nach oben das Energieniveau zunimmt und das Redoxpotenzial negativer wird. Die dicken gestrichelten Pfeile geben den zyklischen Elektronenfluss, die dicken ausgezogenen Pfeile den nichtzyklischen Elektronenfluss wieder.





2.6.4 Photosynthese höher entwickelter Formen

Die Photosynthese der höheren Pflanzen, aber auch die Photosynthese aller Algen und unter den pro-karyotischen Eubakterien die der Chloroflexaceen und Cyanobakterien, basiert auf der kooperativen Funktion von zwei Photosystemen (Abb. 2-4 C; vgl. Kap. 6.2.4). Am Photosystem I kann zyklischer Elektronentransport (vgl. Kap. 6.2.5) ablaufen und ATP gebildet werden. Das PS I kann aber auch Bestandteil einer offenen Kette nicht-zyklischen Elektronentransports sein. Dabei wird durch die Absorption von zwei Lichtquanten im zweiten Photosystem (PS II) Wasser photolytisch gespalten und O2 freigesetzt. Die Elektronen werden im PS II angeregt und fließen dann entlang einer Redoxkette den Redoxpotenzialgradienten abwärts zum PS I. Dabei erfolgt an Thylakoid-membranen Ladungstrennung und A]IH+ -getriebene ATP-Bildung. Die Elektronen werden im PS I erneut angeregt und fließen einen Redoxpo-tenzialgradienten abwärts zum NADP+, das hier als Cofaktor für die CO2-Reduktion fungiert. Durch die Absorption von zwei Mol Lichtquanten pro Mol nicht-zyklisch transportierter Elektronen können auf diese Weise ATP und Reduktionsäquivalente für die CO2-Assimilation gewonnen werden (Abb. 2-4 C, vgl. Kap. 6.3).



2.6.5 Evolution der Elektronenübertragungsketten der Photosynthese und der Atmung

Zwischen den Purpurbakterien und grünen Schwefelbakterien einerseits und den Chlorofle-xaceen andererseits klafft innerhalb der Proka-ryonten die große Lücke zwischen dem anaeroben Photosynthesemechanismus mit einem Photosystem und dem perfektionierten Mechanismus mit zwei Photosystemen. Die Lücke wird aber schon von den prokaryotischen Cyanobakterien überbrückt, die je nach ihren Umweltbedingungen sowohl zur Photosynthese mit beiden Photosystemen und O2-Entwicklung als auch allein mit PS I anaerobe Photosynthese betreiben können. Dabei dient H2S als Wasserstoff-Donator. Diese Fähigkeit verleiht den Cyanobakterien in abwechselnd anaerobem und aerobem Milieu eine besondere Konkurrenzfähigkeit. Das PS II wird durch H2S gehemmt.

Ursprünglich waren wohl alle Prokaryonten heterotroph, d. h. zu ihrer Ernährung auf organische Nahrung aus ihrer Umgebung angewiesen. Prokaryonten mit einem Photosystem hatten dann die Möglichkeit der ATP-Bildung auf dem Weg des zyklischen Elektronentransports. Die Einspeisung von Reduktionsäquivalenten aus H2S oder H2A(Abb. 2-4 A und 2-4 B) lieferte zusätzlich die Möglichkeit zur Bereitstellung von Reduktionsäquivalenten in Form von NADH + H+, indem Elektronen unter Aufwendung von Energieäquivalenten aus dem zyklischen Transportweg wieder auf ein höheres Redoxniveau angehoben oder auf einem nichtzyklischen Transportweg direkt zum NAD+ fließen konnten. Im letzteren Falle müssen die Elektronen sowohl auf dem zyklischen Weg (ATP-Bil-dung) als auch auf dem nicht-zyklischen Weg (NADH + H+-Bildung) fließen. Durch ATP und NADH kann CO2 reduziert und assimiliert werden.

Die Evolution von Photosystem II führte zu der Möglichkeit, die Reduktionsäquivalente aus dem Wasser zu entnehmen (Photolyse des Wassers) und auf dem Wege des nicht-zyklischen Elektronentransports gleichzeitig ATP und NADPH zu bilden, wobei der zyklische Elektronentransport als Alternative weiter bestehen blieb (Abb. 2-4 C). Damit wurde die mit zwei Photosystemen operierende Photosynthese die Ursache der O2-Anrei-cherung in der Atmosphäre.

Die O2 -Anreicherung in unserer Atmosphäre erfolgte graduell in den frühen Stadien der Erdgeschichte. Vor 2 bis 1,5 · 109 Jahren, als die O2-pro-duzierende Photosynthese voll entwickelt war, betrug die O2-Konzentration der Atmosphäre erst etwa 0,2 %. Auch im frühen Silur (Ordovi-zium) vor etwa 0,48 · 109 Jahren waren es schätzungsweise erst 12 % O2, obwohl zu dieser Zeit schon alle großen Algengruppen voll entwickelt waren, die ersten Sprosspflanzen als Landpflanzen aufzutreten begannen und viele der heute bekannten großen Tierstämme existierten.

Zu Beginn der Evolution der O2-produzieren-den Photosynthese war der Sauerstoff für die daran nicht angepassten Urorganismen ein Gift: sie drohten durch Oxidation der Selbstzerstörung anheim zu fallen. O2 konnte durch Reduktion in Wassermolekülen gebunden und damit als aggressives Oxidationsmittel unschädlich gemacht werden. Bei der Knallgasreaktion
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wird eine beträchtliche Menge Energie frei. Wenn die Elektronen vom Wasserstoff nicht direkt auf den Sauerstoff übertragen werden, sondern die Elektronenübertragung über eine Reihe von Zwischenstufen erfolgt, wird die frei werdende Energie in kleinen Portionen umgesetzt. Dann geht sie dem System nicht verloren (Kap. 2.1), sondern kann zumindest teilweise in eine im Stoffwechsel der Zellen nutzbare Energieform umgewandelt werden. Dieses Prinzip finden wir in der Redoxkette bei der Atmung rezenter Organismen wieder (Kap. 5.2.2).

Auf diese Weise führte die Evolution der Atmung nicht nur zur O2-Entgiftung, sondern erlaubte auch die Nutzung der frei werdenden Energie. Schließlich wurden obligat aerobe Organismen für ihre Energiegewinnung von der Veratmung reduzierter Substanzen und damit vom Sauerstoff abhängig. Unter den rezenten Bakterien gibt es aber noch viele obligat anaerobe Formen, für die O2 als starkes Oxidationsmittel ein Gift geblieben ist.




2.7 Die Enzyme


2.7.1 Aktivierungsenergie und Biokatalyse

Exergone Reaktionen (Kap. 2.4) laufen zwar spontan ab, jedoch dauert es bei physiologischen Temperaturen oft sehr lang, bis das thermodynami-sche Gleichgewicht erreicht ist. Diesem Umstand ist u. a. zu verdanken, dass organische Moleküle (z. B. Cellulose) nicht sofort durch den Sauerstoff der Luft oxidiert werden und verbrennen. Sie sind „metastabil“. Die Einstellung des Gleichgewichts lässt sich im Reagenzglas dadurch beschleunigen, dass dem Reaktionssystem ein bestimmter Energiebetrag, z. B. in Form von Wärme, zugeführt wird, oder beim Holz eben dadurch, dass man es anzündet. Diese Energie, die aufgewendet werden muss, damit eine Reaktion messbar in Gang kommt, bezeichnet man als Aktivierungsenergie (Abb. 2-5). Im Stoffwechsel werden Reaktionen allerdings nicht durch Zufuhr von Aktivierungsenergie beschleunigt; hier laufen die Reaktionen unter Beteiligung von Katalysatoren ab. Katalysatoren vermindern die eigentlich erforderliche Aktivierungsenergie. Dieser Vorgang heißt Katalyse. Reaktionen des Stoffwechsels werden durch Biokatalysatoren, Enzyme genannt, katalysiert.

Unter Einwirkung von Enzymen laufen Stoffwechselprozesse bis zu 107-mal schneller ab als ohne Katalysator. Außerdem sind Enzyme sowohl hinsichtlich der Art der von ihnen katalysierten Reaktion als auch hinsichtlich der von ihnen umgesetzten Verbindungen spezifisch. Daher wird nahezu jede Reaktion im Stoffwechsel von einem eigenen Enzym katalysiert. Wir werden später sehen, dass die Zellen viele Stoffwechselprozesse mittels der beteiligten Enzyme kontrollieren können. Enzyme spielen daher eine zentrale Rolle bei der Regulation der Lebensprozesse.
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Abb. 2-5 Energiediagramm für den Verlauf einer nicht katalysierten (dünne blaue Linie) und einer katalysierten (dicke grüne Linie) chemischen Reaktion (nach LEHNINGER).





2.7.2 Stoffliche Eigenschaften von Enzymen

Enzyme sind Proteine. Die Enzymproteine nehmen neben den Struktur- und Speicherproteinen einen beträchtlichen Anteil am Proteingehalt pflanzlicher Zellen ein. Die Bezeichnung für Enzyme tragen die Endung -ase, die an das umzusetzende Substrat oder an den Reaktionstyp kennzeichnenden Begriff angehängt werden.

Manche Enzymproteine benötigen zur Entfaltung ihrer katalytischen Wirksamkeit jedoch noch Hilfsmoleküle. Diese werden als Cofaktoren bezeichnet und können organischer oder anorganischer Natur sein. Sind die Cofaktoren durch kovalente Bindung fest an das Enzymprotein angeheftet, bezeichnet man sie als prosthetische Gruppe. Hingegen werden Cofaktoren, die leicht vom Enzymprotein abdissoziieren und somit eigentlich selbstständige Verbindungen darstellen, als Coenzyme bezeichnet (Kompakt 2-4).



2.7.3 Wirkungsweise der Enzyme

Enzyme beschleunigen zwar eine Reaktion, verändern dabei aber deren DG und somit die Lage des Gleichgewichts nicht.

Bei der Enzymkatalyse kommt es zunächst zu einer reversiblen Koppelung der umzusetzenden Verbindung (Substrat genannt, S) an das Enzym (E). Dabei entsteht ein Enzym-Substrat-Komplex (ES), der schließlich in das Produkt der Reaktion (P) und freies Enzym überführt wird:
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Die Bindung des Substrats an das Enzym erfolgt an einer bestimmten Stelle des Enzymmoleküls, dem katalytischen („aktiven“) Zentrum. Die Struktur des Enzymproteins bedingt, dass das katalyti-sche Zentrum eine bestimmte räumliche Gestalt hat. Die räumliche Gestalt des aktiven Zentrums und die des Substrats müssen zueinander passen, damit die Bindung des Substrats an das Enzym erfolgen kann. Hierauf gründet sich die Substrat-speziftät eines Enzyms.
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Abb. 2-6 Modell für die Bindung eines Substratmoleküls an ein Enzymmolekül, mit anschließender Bildung der Produkte. Man beachte, dass sich bei der Bildung des Enzym-Substrat-Komplexes die Form des aktiven Zentrums der des Substrats anpasst (inducedfit).



Die Bindung des Substrats an das Enzym bedingt eine Veränderung in der räumlichen Struktur (Tertiärstruktur, Kap. 9.4.3) des Enzymproteins (Abb. 2-6). Durch diese Veränderung wirken auf das Substrat mechanische Kräfte ein (Druck, Zug), welche bestimmte Bindungen „deformieren“. Dadurch wird die Umwandlung des Substrats in das Produkt energetisch begünstigt, also die für die Reaktion erforderliche Aktivierungsenergie herabgesetzt.



2.7.4 Kinetik der Biokatalyse

Zwischen der Reaktionsgeschwindigkeit von enzymkatalysierten Reaktionen und der Substratkonzentration besteht eine Abhängigkeit, die sich als hyperbolische Sättigungskurve ausdrückt (MICHAELIS-MENTEN-Kinetik: Abb. 2-7 A). Dieser Kurvenverlauf entsteht dadurch, dass zunächst mit steigendem Angebot an Substrat zunehmend mehr katalytische Zentren der vorliegenden Enzymmoleküle besetzt werden. Dies führt zur Steigerung der Reaktionsgeschwindigkeit (V), bis schließlich alle verfügbaren katalytischen Zentren mit Substrat besetzt sind. Dann läuft die Reaktion unabhängig von der weiteren Steigerung der Substratkonzentration mit maximaler Geschwindigkeit (Vmax) ab.

Die Substratkonzentration, bei der die Maximalgeschwindigkeit erreicht wird, ist für jedes Enzym verschieden. Den Wert kann man aus der Substratsättigungskurve nur recht ungenau ablesen. Besser ermitteln lässt sich dagegen die Substratkonzentration, bei der die halbe Maximalgeschwindigkeit erreicht wird. Man bezeichnet diesen Wert als MicHAELis-Konstante (KM). KM hat die Dimension einer Konzentration. Die MICHAELIS-Konstante ist eine wichtige Kenngröße für jedes Enzym, denn sie gibt die Substratkonzentration an, bei der die Hälfte der im System vorhandenen Enzymmoleküle als Enzym-Substrat-Komplex vorliegen. Damit ist KM ein Maß für die Affinität eines Enzyms zu seinem Substrat. Je niedriger der Zahlenwert für KM, umso höher ist die Affinität des Enzyms zum betreffenden Substrat. Konkurrieren im Stoffwechsel mehrere Enzyme um das gleiche Substrat, so wird dieses Substrat  bevorzugt durch das Enzym mit der höchsten Substrataffinität umgesetzt. Auf diese Weise kann es bei Verzweigungen von Stoffwechselwegen zur Bevorzugung einer bestimmten Richtung kommen.






Kompakt 2-4 Coenzyme

Manche Enzyme benötigen bestimmte niedermolekulare Kofaktoren, um die spezifische Reaktion katalysieren zu können. Diese Kofaktoren sind mehr oder weniger eng mit dem Enzym assoziiert, ohne fester Bestandteil des Enzymmoleküls zu sein. Man bezeichnet diese Kofaktoren als Coenzyme.

Folgende Eigenschaften sind für Coenzyme besonders charakteristisch:


	Die Aufgabe  der  Coenzyme  besteht darin, bestimmte chemische Gruppen zu übertragen.

	Viele Coenzyme gehören zur Stoffklasse der Nucleotide.

	Viele Coenzyme enthalten ein Vitamin als wichtigen Bestandteil des Moleküls.



Hier eine Auswahl besonders wichtiger Coenzyme:





	Coenzym
	Übertragene Gruppe
	Zugehöriges Vitamin





	Adenosintriphosphat (ATP)
	Phosphatrest
	–



	Nicotinsäureamid-adenindinucleotid(-phosphat)
	Wasserstoff
	Nicotinsäureamid



	Flavin-Coenzyme (FMN, FAD)
	Wasserstoff
	Riboflavin



	Biotin
	Carboxylgruppe
	Biotin



	Adenylmethionin
	Methylgruppe
	–



	Tetrahydrofolsäure (CoF)
	C1-Rest (Formyl-Rest)
	Folsäure



	Coenzym A (CoA)
	C2-Rest (Acetyl-Rest oder größere Acylreste)
	Pantothensäure



	Uridindiphosphatglucose (UDP-Glucose)
	Glucose-Rest
	–






Die Struktur und die Funktionsweise von ATP, NADH (NADPH) und der Flavin-Coenzyme (FMN, FAD) werden in anderem Zusammenhang besprochen (s. Kompakt 2-1, Kompakt 2-3, Kompakt 5-1).
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Hier stellen wir das CoenzymA(CoA) vor, dem wir bei der Abhandlung der Stoffwechselwege noch häufiger begegnen werden.

Das CoenzymA überträgt Acetyl- oder Acylreste: daher der Name CoA.

[image: images]
Das Molekül ist aus Adenosin-3,5-diphosphat und Pantetheinphosphat zusammengesetzt. Letzteres wiederum setzt sich aus Thioethanolamin, β-Alanin und Pantoinsäure zusammen. β-Alanin und Pantoinsäure bilden zusammen das Vitamin Panto-thensäure. Der zu übertragende Rest wird an die endständige HS-Gruppe angehängt, wobei eine energiereiche Bindung entsteht.
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Die Enzymaktivität hängt jedoch nicht nur vom Substratangebot ab, sondern auch vom pH-Wert, der Temperatur und oft auch von der Konzentration von Ionen und Cofaktoren. Die Abhängigkeit der Enzymaktivität von bestimmten Ionen und Cofaktoren folgt ebenso wie die Substratabhängigkeit einer Sättigungskurve. Die Abhängigkeit von der Temperatur und dem pH-Wert folgt dagegen Optimumskurven, die für die einzelnen EnzymSubstrat-Kombinationen recht verschieden sein können. Meist liegt das Temperaturoptimum der Enzyme bei etwa 40 °C. Höhere Temperaturen als 50 °C führen, von Ausnahmen abgesehen, zu einer irreversiblen Änderung der Tertiärstruktur und damit zur Abnahme der Enzymaktivität (vgl. Abb. 21-18).
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Abb. 2-7 (A) MICHAELIS-MENTEN-Kinetik einer Enzymreaktion: Abhängigkeit der Anfangsgeschwindigkeit (V0) von der Konzentration des Substrats (S) bei dem Enzym Stärke–Phosphorylase, und die Ableitung der Kardinalwerte Vmax und KM. (B) Sigmoider Verlauf der Substratsättigungskurve bei einem allosterischen Enzym. Bei dem gezeigten Beispiel handelt es sich um die Carboxylierung von Phosphoenolpyruvat (PEP) durch das Enzym PEP-Carboxylase.



Das pH-Optimum der Enzyme liegt meist im Bereich von 6,0 bis 8,5. Aufgrund individueller Unterschiede im pH-Optimum der einzelnen Enzyme können Veränderungen im pH-Milieu der Zelle oder auch Unterschiede im pH-Wert der einzelnen Zellkompartimente (z. B. zwischen Vakuole und Cytoplasma oder innerhalb der Chlo-roplasten und Mitochondrien) wesentlich zur Regulation der katalytischen Enzymaktivität beitragen.



2.7.5 Regulierbare Enzyme

Es gibt Enzyme, deren Aktivität durch niedermolekulare Verbindungen geändert und damit reguliert werden kann. Man bezeichnet diese Verbindungen allgemein als Effektoren und unterscheidet dabei isosterische und allosterische Effektoren.

Isosterische Effektoren sind solche, die am kataly-tischen Zentrum des Enzyms angreifen. Verbindungen, die nicht selbst Substrat sind, aber eine dem Substrat gleichende räumliche Struktur besitzen, können das katalytische Zentrum des Enzyms besetzen und so das echte Substrat ausschließen. Die Reaktion ist dann gehemmt. Da in diesem Fall ein Verdrängungswettbewerb (Kompetition) zwischen dem Substrat und dem substratähnlichen Effektor um das verfügbare katalytische Zentrum stattfindet, spricht man hier von kompetitiver Hemmung des Enzyms.

Allosterische Effektoren haben keine strukturelle Ähnlichkeit mit dem Substrat. Enzyme, die durch allosterische Effektoren regulierbar sind, bezeichnet man als allosterische Enzyme. Diese Enzyme sind stets aus mehreren Untereinheiten aufgebaut und besitzen außer dem katalytischen Zentrum noch spezielle Bindungsstellen für die Effektoren (allosterische Zentren). Die Veränderung der Enzymaktivität durch die Effektoren beruht darauf, dass das beteiligte Enzym in einem kataly-tisch aktiven oder in einem weniger aktiven Kon-formationszustand vorliegen kann (Abb. 2-8). Der Übergang vom einen in den anderen Zustand ist dabei reversibel und wird durch das Binden bzw. Ablösen der Effektoren beeinflusst. Die beiden Zustände unterscheiden sich wahrscheinlich in Veränderungen der räumlichen Struktur des kata-lytischen Zentrums. Solche Änderungen begünstigen oder hemmen die Substratumsetzung. Die Wirkung von positiven allosterischen Effektoren (Aktivatoren) besteht darin, dass sie einseitig den katalytisch aktiven Konformationszustand stabilisieren. Negative Effektoren (Inhibitoren) hingegen stabilisieren den weniger aktiven Zustand (Abb. 2-8).

Bei allosterischen Enzymen kann das Substrat selbst als positiver Effektor (Aktivator) des Enzyms wirken, indem die Bindung der ersten Substratmoleküle am katalytischen Zentrum die Bindung weiterer Substratmoleküle begünstigt (Abb. 2-8). Dadurch kommt es zu einer Steigerung der Reaktionsgeschwindigkeit. Man bezeichnet diesen Effekt als positive Kooperativität zwischen Substrat und Enzym. Enzyme, die positive Kooperativität mit dem Substrat aufweisen oder die allosterisch regulierbar sind, zeigen keinen hyperbolischen, sondern einen sigmoiden Verlauf der Substratabhängigkeitskurve (Abb. 2-7 B). Die Reaktionsgeschwindigkeit steigt mit wachsender Substratkonzentration erst langsam an, nimmt dann mit dem Binden weiterer Substratmoleküle immer rascher zu, bis schließlich auch hier eine Sättigung erreicht wird.

Die Aktivität vieler Enzyme kann durch Binden und Lösen von Phosphatresten an bestimmte Aminosäuren des Enzymproteins reversibel geändert werden. Man bezeichnet das Anknüpfen eines Phosphatrests als Enzymphosphorylierung. Sie wird durch Proteinkinasen katalysiert, wobei ATP als Phosphatdonator fungiert. Ein anderer Mechanismus der Enzymregulation greift am Redoxzustand schwefelhaltiger Aminosäuren des Proteins an, der auch wieder enzymatisch gesteuert sein kann, nämlich durch die Enzymgruppe der Thioredoxine. Unter den verschiedenen Enzymen, die auf solche Weise reguliert werden, kann sowohl der phosphorylierte als auch der dephosphorylierte und sowohl der reduzierte als auch der oxidierte Zustand der aktive Zustand sein (Abb. 2-9).
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Abb. 2-8 Modell für die Regulation eines allosterischen Enzyms durch negative oder positive Effektoren (i.e. Inhibitoren oder Aktivatoren). Grundlage dieser Regulation ist die positive Kooperativität: Die weniger aktive T–Form des Enzyms wird durch Substratbindung in die aktivere R–Form umgewandelt. Diese Umwandlung unterbleibt jedoch, wenn ein Inhibitor an das Enzym bindet. Die Leistungsfähigkeit des Enzyms bleibt also niedrig. Im Gegensatz dazu wird die durch Substratbindung herbeigeführte hochaktive R–Form durch einen Aktivator stabilisiert, d. h. die bei Substratmangel andernfalls eintretende spontane Umwandlung in die T–Form unterbleibt. Der Katalysator wird durch den Aktivator also im leistungsfähigen Zustand erhalten.





2.7.6 Isoenzyme

Viele Enzyme, die identische Reaktionen katalysieren können, kommen in unterschiedlichen Formen vor. Sie können sich mehr oder weniger stark in der Aminosäuresequenz des Enzymproteins, also strukturell, unterscheiden. Wir sprechen dabei von Isoenzymen. Durch ihre strukturellen Unterschiede haben Isoenzyme auch unterschiedliche physikochemische Eigenschaften und können deshalb durch proteinchemische Methoden (z. B. Chromatographie, Elektrophorese) voneinander getrennt werden. Sie unterscheiden sich auch in ihren kinetischen Parametern (KM-Wert, Vmax, Wechselzahl).

[image: images]

Abb. 2-9 Regulation der Aktivität von Enzymen durch Phosphorylierung/Dephosphorylierung oder Reduktion/ Oxidation des Enzymproteins.



Man muss fragen, warum Isoenzyme codierende Isogene im Verlauf der Evolution erhalten blieben und nicht eliminiert wurden. Isoenzyme bieten in der Tat den hochkomplexen Organismen vielerlei Vorteile bei der Organisation und Regulation wichtiger Prozesse:


	Das Vorhandensein von Isoenzymen verhindert, dass durch Ausfall eines bestimmten Enzyms (z. B. durch Mutation des entsprechenden Gens) unter Umständen ganze Stoffwechselwege ausfallen.

	In derselben Membran oder im selben Zellkom-partiment lokalisierte Isoenzyme können sowohl auf der Transkriptionsebene durch unterschiedliches Aktivieren oder Deaktivieren der Genexpression als auch posttranslational auf der Proteinebene differenziell reguliert werden und erlauben daher verfeinerte und variable Anpassungen physiologischer Prozesse an äußere und innere Faktoren.

	Isoenzyme in unterschiedlichen Organellen oder in verschiedenen Organen erlauben, dass in den Organellen und Organen gleichzeitig verschiedene Stoffwechselmuster ablaufen können, an denen die gleiche Reaktion beteiligt ist, die jedoch unterschiedlich reguliert werden muss. Sie ermöglichen die Regulation, Koordination und Vernetzung unterschiedlich gerichteter biochemischer Reaktionswege (Kap. 5.6, Abb. 5-8, Kap. 1.4).









	Zusammenfassung
	Übungsaufgaben





	

	1. Wärme und Arbeit sind verschiedene Formen von Energie.




	Definieren Sie den Begriff „Arbeit“ und beschreiben Sie, welche Formen von Arbeit biologische Systeme leisten können.



	

	2. Lebende Systeme verkörpern Fließgleichgewichte.



	Definieren Sie den Begriff „Fließgleichgewicht“ und grenzen Sie ihn gegen das chemische Gleichgewicht ab. Warum sind Fließgleichgewichte für die Aufrechterhaltung der Lebensprozesse von entscheidender Bedeutung?



	

	3. Die Freie Energie ist ein Maß für die Energie, die einem System bei gleich bleibender Temperatur und gleich bleibendem Druck für Arbeit zur Verfügung steht.



	Mit welchem Symbol wird die Freie Energie gekennzeichnet? Welche Aussage über die Richtung eines Prozesses kann man bei Kenntnis der Änderung der Freien Energie des Prozesses treffen?



	

	4. Man unterscheidet exergone Prozesse und endergone Prozesse.



	Charakterisieren Sie die beiden Typen von Prozessen. Mit welchen Symbolen werden sie gekennzeichnet? Mit welchen Indices wird die Änderung der Freien Energie einer biochemischen Reaktion unter Standardbedingungen gekennzeichnet? Wie sind die Standardbedingungen definiert?



	

	5. Lebende Systeme funktionieren durch Energiekoppelung.



	Was versteht man unter „Energiekoppelung“? Wie funktioniert biochemische Energiekoppelung? Wie wird biophysikalische Energiekoppelung vermittelt?



	

	6. Manche Organismen können durch Energiekoppelung Lichtenergie nutzen, um endergone Lebensprozesse anzutreiben.



	Benennen Sie die Organismengruppen, die Lichtenergie nutzen können.



	

	7. Die Nutzung der Lichtenergie beruht auf der Koppelung von Redoxreaktionen.



	Definieren Sie die Begriffe Oxidation und Reduktion als Abgabe bzw. Aufnahme von Elektronen. Definieren Sie den BegriffRedoxsystem. Was versteht man unter Redoxpotenzial? Was versteht man unter einer Redoxkette?



	

	8. Die Elektronenübertragungsketten der Photosynthese und der Atmung haben eine Evolution durchlaufen.




	Zeichnen Sie diese Evolution nach.



	

	9. Die Reaktionsgeschwindigkeit von biochemischen Reaktionen wird durch Biokatalysatoren (Enzymen) um mehrere Größenordnungen gesteigert.




	Beschreiben Sie die stofflichen Eigenschaften von Enzymen. Beschreiben Sie die Wirkungsweise von Enzymen (Ziehen Sie zur Beantwortung dieser Fragen auch Kap. 9 heran).



	

	10. Enzyme sind substrat- und reaktionsspezifisch.




	Erklären Sie, worauf diese Typen der Spezifität beruhen (Ziehen Sie zur Beantwortung dieser Frage auch Kap. 9 heran).



	

	11. Die Abhängigkeit der Enzymaktivität von der Substratkonzentration folgt einer Sättigungskurve.




	Erklären Sie die Ursachen für dieses Phänomen. Welche Kenngrößen für ein Enzym lassen sich aus der Substratsättigungskurve ableiten? Wie kann man die MiCHAELis-Konstante eines Enzyms ermitteln, und welche Information liefert dieser Parameter?



	

	12. Manche Enzymproteine benötigen zur Entfaltung ihrer katalytischen Wirksamkeit Hilfsmoleküle.




	Wie bezeichnet man diese Hilfsmoleküle? Nennen Sie Beispiele.



	

	13. Enzyme können auf vielfältige Weise in ihrer Aktivität reguliert werden.




	Benennen Sie die verschiedenen Prinzipien der Enzymregulation und erklären Sie die Mechanismen.



	

	14. Die Zelle verfügt über Isoenzyme.




	Was sind Isoenzyme, und welche Rolle spielen sie?
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3.1 Plasmamembran und Tonoplast begrenzen Apoplast, Cytoplasma und Vakuole

Plasmamembran und Tonoplast grenzen das Cytoplasma gegen die wässrigen Phasen des Apoplasten nach außen bzw. der Vakuole nach innen ab. Es sind Membranen, die nicht für besondere Aufgaben des Energiestoffwechsels spezialisiert sind.

Unter Apoplast versteht man alle Räume der Zellen und Gewebe außerhalb der Plasmamembran und unter Symplast alle Räume innerhalb der Plasmamembran. Da die Plasmamembran sich über die Plasmodesmen von Zelle zu Zelle fortsetzt (Abb. 1-6), entsteht in Geweben ein symplastisches Kontinuum.



3.2 Der Membranaufbau

Die wichtigsten Bestandteile der Membranen rezenter Organismen sind Lipide (Kompakt 1.1) und Proteine (Kompakt 1.3). Nach dem heute weitgehend akzeptierten Modell von Singer und NICOLSON sind Membranen flächig ausgebreitete, dreidimensionale Strukturen aus Proteinen und Lipiden (Abb. 3-1). Die Proteine tauchen auf beiden Seiten in den Lipiddoppelfilm ein (periphere Proteine) oder durchdringen ihn ganz (integrale Proteine). Proteine besitzen hydrophile Bereiche, in denen sich polare Gruppen der Aminosäurebausteine häufen, und lipophile Bereiche, die durch apolare Kohlenwasserstoff-Ketten der Aminosäuren bedingt sind (Kap. 9.1). Die lipophilen Bereiche der Proteine treten mit den lipophilen Schwänzen der Lipidmoleküle, die hydrophilen Bereiche der Proteine mit den hydrophilen Membranoberflächen in Wechselwirkung, und so stabilisiert sich die Membranstruktur. Die Membranproteine und -lipide können an der dem Cytoplasma abgewandten extraplasmatischen Oberfläche glykosidisch gebundene, verzweigte oder unverzweigte Ketten von Polysacchariden (Heteropolysacchariden) tragen, die aus verschiedenen monomeren Zuckern zusammengesetzt sind.

[image: images]

Abb. 3-1 Membranmodell nach SINGER und NICOLSON.



Der Aufbau aus Lipiden und Proteinen verleiht den Membranen passive, rein strukturbedingte Eigenschaften. Obwohl Plasmalemma und Tonoplast, anders als z. B. die Thylakoidmembranen der Chloroplasten und die inneren Membranen der Mitochondrien, nicht für biochemische Reaktionsabläufe großer Stoffwechselwege spezialisiert sind, können ihre Proteine doch bestimmte katalytische Funktionen wahrnehmen, die auch mit Energie aus dem Zellstoffwechsel gekoppelt sind. Dadurch erhalten diese Membranen aktive Eigenschaften.



3.3 Transportprozesse


3.3.1 Die passive Permeation

Das Durchtreten von gelösten Substanzen durch Membranen bezeichnet man als Permeation, die Eigenschaften der Membranen in Bezug auf die Durchlässigkeit für die durchtretenden Teilchen als Permeabilität:


	Die passive Permeation hydrophiler Substanzen erfolgt in den hydrophilen Membranbereichen, wahrscheinlich im Zentrum der die Membran durchdringenden Proteine (Abb. 3-2). Die Permeabilität hängt dabei von der Größe der permeierenden Teilchen ab (Ultrafiltertheorie der Permeation).

	Die passive Permeation lipophiler Substanzen erfolgt in den lipophilen Membranbereichen (Abb. 3-2). Die Permeabilität hängt dabei von der Lipidlöslichkeit der permeierenden Teilchen ab (Lipidtheorie der Permeation).



[image: images]

Abb. 3-2 Transportprozesse an Membranen.



Die passive Permeation bezeichnet man auch als Diffusion durch Membranen. Bei ihrer quantitativen Beschreibung muss man unterscheiden, ob es sich um elektrisch neutrale Substanzen oder um elektrisch geladene Ionen handelt.


Die Diffusion elektrisch neutraler Teilchen in freier Lösung wird durch das 1. FICK’sche Gesetz beschrieben:

(Gl. 3.1) [image: image]

Dabei sind:



	dQ
	eine Substanzmenge;



	dt
	ein Zeitintervall;



	dQ/dt
	in der Zeiteinheit diffundierende Substanzmenge;



	–
	das Minuszeichen deutet die Richtung der Diffusion aus Bereichen höherer Konzentration in Bereiche niedrigerer Konzentration an;



	D
	Diffusionskoeffizient; er hängt von der Art der gelösten Teilchen und des Lösungsmittels ab;



	δc/δx
	Konzentrationsabfall (δc) entlang der Strecke (δx), treibende Kraft für die Diffusion;



	A:
	Querschnittsfläche, durch die die Diffusion erfolgt.





Bei der Beschreibung der Diffusion durch Membranen geht man in der Regel davon aus, dass die permeierenden Teilchen in den beiden durch die Membran getrennten Lösungsphasen homogen verteilt sind; die Konzentrationen sind dann c' und c'', der Konzentrationsgradient ist ∆c = c' – c'' (Kompakt 3-1). Bezieht man die in der Zeiteinheit diffundierende Substanzmenge auf eine Flächeneinheit der Membran, so ergibt sich der Teilchenfluss, J, bei der Diffusion als
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